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摘!要!生长素是控制顶端优势的主导因素#细胞分裂素和独脚金内酯也参与顶端优势的调控$ 近年的研究发现#除了植物激素

外#蔗糖也能作为信号分子调控顶端优势$ 本文概述了植物顶端优势的研究进展$

关键词!顶端优势!生长素!细胞分裂素!独脚金内酯!蔗糖

!!在植物的形态建成过程中#顶芽长出主茎#腋芽长
出侧枝#通常主茎生长很快#而腋芽生长较慢$ 这种由
于植物的顶芽生长占优势而抑制腋芽生长的现象称为

顶端优势!%&'(%)*+,'-%-(."$ 顶端优势在植物界非常
普遍#但明显程度有差异% 有些植物!如向日葵&玉米
和高粱"的顶端优势十分明显'有些植物!如雪松和桧
柏"的顶端优势相对较弱#但仍旧比较明显'有些植物
!如小麦和水稻"顶端优势则不明显$ 顶端优势不仅
是植物的一种生存机制#其原理的利用在农业和园艺
生产中也有重要意义

(/) $
长期以来#人们一直认为生长素是控制顶端优势

的主要信号#但随着研究的不断深入#有必要从全新的
角度重新认识这一现象$
!"植物激素与顶端优势
/0/!植物生长素!早在 1" 多年前#23',%-- 和 45++6
以蚕豆为实验材料#证实了生长素参与植物的顶端优
势$ 蚕豆幼苗去顶后会刺激腋芽生长#用生长素处理
去顶蚕豆植株可抑制该过程$ 他们推测是植物顶端产
生的生长素以极性运输的方式向下运输#并进入腋芽#
从而直接抑制腋芽的生长

(7) $ 如果用生长素运输抑制
剂处理植株的主茎或对主茎做环割处理#则可刺激处
理部位下方的腋芽生长

(8) $ 但后来的研究发现#生长
素并非直接抑制腋芽生长#因为若把同位素标记的生
长素施加到去顶植株茎尖时#在腋芽中检测不到放射
性标记的生长素#说明在该过程中可能存在第二
信使

(9) $
/07!细胞分裂素!许多研究结果表明#细胞分裂素可
能就是生长素控制腋芽生长的第二信使$ 例如% 将细
胞分裂素直接施加于腋芽#可使休眠的腋芽恢复生长
状态'将鹰嘴豆植株的顶端去除#腋芽中的细胞分裂素
含量在 # 3内便增加 :倍($) '而将生长素类似物萘乙酸
施加到去顶的豌豆茎尖#可以抑制去顶后细胞分裂素
水平的升高

(#) $ 以上实验现象说明#生长素可能通过
控制细胞分裂素的合成间接控制腋芽的生长$ 2%-%5%
等

(:)
利用豌豆进行的研究发现% 豌豆去顶之前检测不

到异戊烯基转移酶基因!!"#"表达#而去顶后该基因
就表达#并伴随细胞分裂素在茎节处积累#说明生长素
通过抑制细胞分裂素合成的关键酶***;<2的表达#

来抑制豌豆茎节处细胞分裂素的合成#最终表现为生
长素的顶端优势效应$ 另有研究发现#生长素还可调
控细胞分裂素氧化酶!=>?"的水平来控制内源细胞分
裂素水平#该酶可将细胞分裂素降解$ 所以生长素通
过抑制!"#基因表达#同时诱导 $%&基因的表达从而
抑制腋芽生长#形成顶端优势$
/08!独脚金内酯!研究发现#独脚金内酯合成缺陷突
变体以及信号传递突变体均为多枝表型#而外施独脚
金内酯后可抑制分枝的形成

(1) #说明独脚金内酯作为
一种新型植物激素#也参与植物顶端优势的调控$ 研
究认为#独脚金内酯是通过抑制生长素输出载体 <;@
蛋白在细胞基部的积累而抑制生长素的极性运输

(A) #
来调控顶端优势的'此外#独脚金内酯的生物合成受生
长素诱导#它也可能作为生长素的第二信使直接进入
腋芽#抑制腋芽的伸长(/") $

在生长素抑制腋芽生长的过程中#需要借助独脚
金内酯才能发挥作用#这一结论的实验依据是% 在独
脚金内酯缺陷突变体中#外源生长素不能抑制去顶植
物分枝的形成

(//) '而如果将独脚金内酯缺陷突变体接
穗嫁接到野生型砧木上#再施加生长素则可完全抑制
去顶植物的分枝

(//) $
由此可知#生长素&细胞分裂素和独脚金内酯可以

协同调控植物分枝% 独脚金内酯在根部合成#通过木
质部向上运输#抑制生长素的运输#从而降低腋芽输出
生长素的能力'生长素自上向下运输#抑制细胞分裂素
合成#促进独脚金内酯的合成#抑制腋芽生长'细胞分
裂素自下向上运输#阻止生长素诱导的独脚金内酯的
生物合成#进而促进腋芽生长发育(/7) $
#"蔗糖与顶端优势

最近的研究发现#除了植物激素以外#糖类也参与
顶端优势调控$ B%C+- 等(/8)

的研究认为#蔗糖也可以
作为信号分子调控腋芽发育$ 豌豆去顶后大约 70$ 3
后腋芽开始生长#而在与腋芽相邻的茎中#生长素水平
的下降要在 79 3后才能检测到#表明生长素水平的下
降不是腋芽生长的起始信号$ 通过对蔗糖进行/9=标
记#发现在与腋芽相邻的茎中#来源于叶片的蔗糖浓度
在去顶后 7 3内开始下降#蔗糖浓度的下降是由于腋芽
对蔗糖的吸收所致$ 去顶的结果是直接导致糖类对腋
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芽的供给增加#进而诱导腋芽生长$ 而且#用蔗糖直接
饲喂完整的豌豆植株休眠芽可促进芽的伸长#证实了
糖类对腋芽生长的重要性$ 主茎作为较强的库器官#
获取蔗糖的能力大于腋芽$ 因此 B%C+- 等认为#顶端
优势是由生长顶端较强的库活力 !C'-5%(D'E'DF"调控
的#因为它限制了糖类向腋芽的供给$

蔗糖作为介导顶端优势的信号分子#还在于它是
植物韧皮部长距离运输的主要糖类#运输速率很高$
外源蔗糖处理完整豌豆植株能够诱导腋芽伸长#而通
过脱叶等方式使糖耗尽后能够强烈地抑制去顶植物腋

芽的发生$ 在脱叶&增加 =G7 供给以及抑制蔗糖降解

的研究中#发现植物分枝和糖类的获得有很高的相关
性$ 腋芽生长的启动也和蔗糖运输以及代谢相关基因
的表达有关

(/9) $
$"蔗糖与植物激素互作调控顶端优势

既然蔗糖参与顶端优势调控#那么#蔗糖与生长
素&细胞分裂素以及独脚金内酯有何关系呢,

研究发现#在腋芽生长早期#蔗糖以剂量依赖的方
式促进生长素从芽运出#表明蔗糖是通过增强生长素
的向外输出来促进芽生长的$ 最近的研究也表明#豌
豆去顶之后#生长素从腋芽运出的量迅速增加(/$) $ 然
而#在植物去顶或蔗糖处理的研究中#通过抑制生长素
在腋芽中的外运#并没有影响芽生长的起始#表明蔗糖
调控生长素外运可能在腋芽生长后期才起作用$

在玫瑰的离体研究中发现#蔗糖能够强烈诱导细
胞分裂素合成#说明细胞分裂素可以介导蔗糖的调控
作用$ 然而#在生长介质中以细胞分裂素代替蔗糖却
不足以诱导腋芽生长#表明蔗糖还可以通过不依赖细
胞分裂素的途径发挥作用

(/#) $ 拟南芥细胞分裂素缺
失突变体表现为分枝较少#去顶之后分枝会增多#因为
去顶之后会引起腋芽获得较多糖类#说明蔗糖含量高
时#分枝不需要细胞分裂素介导#只有在缺乏蔗糖供给
的情况下才会需要细胞分裂素

(/:) $ H'I%J)D等的研究
表明#光照可调控腋芽的糖类供给#但是单纯的糖类供
给并不能恢复由黑暗或低光强导致的弱分枝表型#提
示了在光照下糖类向腋芽供给过程中细胞分裂素扮演

了重要的角色
(/1) $

在玫瑰的离体实验中还发现#供给蔗糖能强烈抑
制玫瑰单个节中 '(&) 基因的表达(/#) $ '(&) 基因编
码一种K L+M蛋白#参与独脚金内酯生物合成和信号
转导过程#在抑制分枝的过程中不可或缺$ 在高粱的
研究中也得到了类似结论$ 此外还发现#通过遮阴或
脱叶处理限制糖类供给可增强 '(&) 基因的表达(/A) #
这提示蔗糖可能通过影响独脚金内酯信号途径调控腋

芽的生长$

%"展望
顶端优势的形成是一个非常复杂的过程#涉及到

各种信号分子和信号途径$ 除了生长素&细胞分裂素
和独脚金内酯以外#蔗糖也可通过芽库!LJ* C'-5"强度
影响植物分枝$ 那么#植物激素是否影响蔗糖信号或
芽库强度, 蔗糖信号和芽库强度是否影响植物激素水
平, 在腋芽生长过程中#植物激素和蔗糖的靶分子又
是什么, 上述问题均需进一步研究$
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密码子使用偏好性对生物钟基因表达模式及功能的影响

李艺柔!赵!静!
!!河北师范大学生命科学学院!石家庄!"$""79"

摘!要!密码子的使用对蛋白表达具有重要的影响$ 密码子的自然选择影响翻译的准确性和效率#而调控基因转录&可变性剪接

和U@P结构等可以影响基因表达模式$ 本文结合模式生物脉孢菌&蓝藻以及果蝇生物钟基因的密码子选择特点#阐述了非最优密

码子使用偏好性对生物钟基因表达模式及功能的影响$

关键词!密码子使用偏好性!生物钟基因!表达模式!蛋白结构和功能

!!在进化过程中#地球上生活的许多生物适应于环
境的昼夜节律性变化#产生了近 79 小时周期性变化的
生物钟系统#从简单的蓝藻到复杂的哺乳动物#生物钟
广泛存在$ 生物钟可以帮助机体预测和适应日周期性
的节律变化#使生物体的各种生理&生化水平以及行为
活动达到与环境周期变化的同步性#为生物提供生存
优势$

在自然界中#编码 7"种氨基酸的密码子有 #/ 种#
除色氨酸和甲硫氨酸仅由一种密码子编码外#其余氨
基酸均对应 7 #̂个密码子#而其中同义密码子的使用
频率在物种间和物种内均不相同#称为密码子使用偏
好性$ 密码子使用偏好性几乎存在于所有物种基因组
中#是基因与物种在长期进化过程中突变&选择和漂变
的综合作用的结果

(/) $ 目前#影响密码子使用的各种
可能因素仍是一个比较有争议的问题#但是一般认为
具有高表达水平的基因具有较高程度的密码子使用

偏好性$ 在面临着较强的翻译效率]精确性的选择
条件下#基因对与具有高表达丰度的 DU@P互补的密
码子具有更强的选择偏好性$ 虽然已有研究表明基
因对特定密码子的选择偏好性会因某些环境因子而

改变
(7) #但是密码子选择偏好性对生物体复杂的表

型及其环境适应性的直接影响在很大程度上还是未

知的$
!"最优密码子的使用对生物钟蛋白的表达!结构和功
能的影响

粗糙脉孢菌在进化上与植物和动物密切相关#是
研究生物钟机制的重要模式生物$ 脉孢菌的蛋白编码

基因表现了很强的密码子偏好性#这种丝状真菌中几
乎所有密码子的第三位碱基都表现出了 =_H_2_P的
偏好性

(8) $ 研究人员通过质谱分析鉴定了脉孢菌全细
胞提取物中含量较为丰富的蛋白#发现编码蛋白表达
丰度较高的基因表现了更强的最优密码子偏好性#最
优密码子氨基酸总是伴随着最高水平的翻译延长

速率$
脉孢菌生物钟核心振荡器中起关键作用的元件光

周期蛋白!KUỲ TY@=Y# KÙ "和光周期蛋白互作蛋
白!KÙ ;-D.I%(D'+- U@PO.)'(%C.# KUO"是生物钟核心
调控的两个负调控元件#两个光受体蛋白 \O;2Y
=GWWPU /和\O;2Y=GWWPU 7!\= /和\= 7"
作为转录因子组成异源二聚体复合物激活 93:的转录'
KÙ KUO复合物通过与 \=蛋白互作#抑制 \=复
合物的活性$ KÙ 蛋白的表达水平和稳定性对于设定

周期长度&相位和生物钟对环境信号的敏感性发挥了
重要的作用

(9) $ 另外#KÙ 还会通过一个连锁的正反

馈环路促进两个\=蛋白的表达$
为了研究密码子使用对 93:的表达模式及功能发

挥的影响#研究人员构建了两种93:基因序列氨基端密
码子优化的菌株, 93:和 S 93:!, 93:只将 93:基因
的稀有密码子进行了优化#S 93:将 93:基因的每个密
码子均进行最优化"#结果显示#在恒定光照条件下#
, 93:和S 93:菌株均比 RD 93:菌株!野生型"具有
更高水平的KÙ 蛋白表达量'KÙ 蛋白已经被证明可

以上调\=蛋白的表达水平#然而\= /和\= 7的
表达水平在不同菌株中是相似的#并没有受到密码子优

""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""
(/9) KUP@=G;4 KX# YW;aPXY2OPV# 42Y<OP@;Y=># .D%)0P-

J&*%D.+- D3.C'6-%)C(+-DI+))'-6C3++DLI%-(3'-6(N)02I.-*C'-

<)%-D4('.-(.# 7"/A# 79!8"% 77" 78#0

(/$) =OPX;>\P2H# XUY\YU<X# XYQYU;VHY=P0;-'D'%)LJ*

+JD6I+RD3 +((JIC'-*.&.-*.-D+S%JM'- S)+R+JD+SLJ*C(N)0<)%-D

<3FC'+)+6F# 7"/A# /:A!/"% $$ #$0

(/#) XPUX;YUK# <YUG@2# WY=YUKB# .D%)04J(I+C.'C%- .%I)F

,+*J)%D+I+SD3. 5.F 3+I,+-%),.(3%-'C,C(+-DI+))'-6 LJ*

+JD6I+RD3 '- ;+8. <=6307.(N)0N+JI-%)+SYM&.I',.-D%)X+D%-F#

7"/$# ##!A"% 7$#A 7$170

(/:) BbWWYUV# \PWV;Y2# B;[P\P>;># .D%)0=FD+5'-'- 'C

I.cJ'I.* S+I.C(%&.LJD-+DI.).%C.SI+, %JM'- ,.*'%D.* %&'(%)

*+,'-%-(.(N)023.<)%-DN+JI-%)# 7"/$# 17!$"% 1:9 11#0

(/1) H;UPTW22# PX;V;K# 4;HGH@YB# .D%)04J6%IC%I.J-*.I

)'63D(+-DI+)*JI'-6LJ* LJICD'- ;+8. C& (N)0<)%-D# =.))d

Y-E'I+-,.-D# 7"/"# 88!1"% /88A /8$"0

(/A) >YXUGB 2O# XUT2@YWW2<# OP[4 VX# .D%)0Q.6.D%D'E.

%M'))%IFLJ* *+I,%-(F'-*J(.* LFC3%*.%-* *.S+)'%D'+- C'6-%)C'-

D3.6I%CC.C(N)0<)%-D4'6-%)'-6dX.3%E'+I# 7"/"# $!8"% 8/:

8/A0#
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