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摘要  该文全面评述了植物激素脱落酸(ABA)受体的研究进展概况, 重点介绍细胞内ABA受体ABAR/镁螯合酶H亚基CHLH
对ABA信号感知和向下游转导的研究进展, 总结了ABAR介导的、起始于质体/叶绿体的ABA信号通路。ABAR是一个跨越

叶绿体被膜的蛋白质, 其N-端和C-端暴露在细胞质中; ABAR在细胞质一侧的C-端部分与一组WRKY转录因子(WRKY18、
WRKY40、WRKY60)相互作用。WRKY18、WRKY40和WRKY60是一组转录抑制因子。它们互相协作, 抑制下游重要的

ABA信号调节子基因(如ABI4、ABI5、ABF4和MYB2等)的表达, 从而负调节ABA信号通路。WRKY40是其中的核心调节子, 
WRKY18协助加强WRKY40对ABA信号的负调节。ABAR与ABA信号分子结合后, 可以刺激WRKY40从细胞核转移至细胞

质, 促进ABAR与WRKY40的相互作用; 进而激发一种未知因子(或信号系统), 阻遏WRKY40的表达, 从而解除WRKY40对
ABA响应基因转录的抑制, 最终实现ABA的生理效应。这些发现描述了一个从信号原初识别到下游基因表达的新的ABA信
号通路。论文最后对未来该领域的研究方向进行了讨论。 
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植物激素脱落酸(abscisic acid, ABA)调节植物

种子萌发、发育及幼苗生长等一系列生长发育过程。

同时 , 它也是植物适应逆境的最重要的信号分子

(Finkelstein et al., 2002; Adie et al., 2007)。植物感

受原初信号(如干旱、渗透胁迫和温度逆境等)后, 激
活ABA的合成, 或使现有的ABA重新转运分配, 包括

使一部分ABA从结合态转化为自由态, 导致靶细胞表

面或细胞内ABA浓度增高, 从而激活细胞的ABA感知

系统, 诱导产生所谓的ABA信号转导过程, 最后转化

为可见的生理效应。 
ABA信号的细胞内转导起始于ABA受体对ABA

信号的感知。作为信号受体主要有2个必要条件: 一
是能够特异性结合信号配体分子; 二是结合后能够诱

发生理、生化反应。本实验室从20世纪90年代初开始

研究ABA结合蛋白, 希望分离出可能的ABA受体, 并
最终从蚕豆(Vicia faba)叶片中分离出一种ABA结合

蛋白(Zhang et al., 2002), 命名为ABAR(putative 
ABA receptor)。测序结果表明, 这个蛋白是镁螯合 
酶H亚基(Mg-chelatase H subunit, CHLH)。以下就 
 

ABAR/CHLH对ABA信号感知及向下游转导过程的研

究进展作一个简述。在此之前, 首先介绍一下目前关

于ABA信号感知和转导的研究概况。 

1  ABA信号感知和转导的研究概况 

植物细胞ABA信号转导的通路网络是高度复杂的。几

十年来, 人们已经鉴定了许多ABA信号转导的调节

子。这些调节子涉及分布于细胞各处的、性质各异的

蛋白质。其中定位于细胞质膜上的蛋白质包括磷脂酶

C和磷脂酶D(phospholipases C/D)、G蛋白及其偶联

受体(G-protein-coupled receptor, GPCR)以及受体

样蛋白激酶(receptor-like kinase)等; 分布于细胞内

的调节子包括各种蛋白激酶和蛋白磷酸酶, 如SNF1
因子相关的蛋白激酶(SNF1-related protein kinases, 
SnRK)、钙调神经磷脂酶-B样蛋白激酶(calcineurin 
B-like protein kinases, CIPK)、钙依赖蛋白激酶(cal-  
cium-dependent protein kinases, CDPK)、分裂原激

活的蛋白激酶(mitogen-activated protein kinases,  
 

·特邀综述· 
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MAPK)、蛋白磷酸酶 2A和 2C(type-2C/A protein 
phosphatases, PP2C/A)、泛素E3连接酶(E3 ligases)
以及各种转录因子等。这些研究进展大大加深了人们

对ABA信号转导机理的认识。关于这些研究进展, 已
经有一系列综述文章, 包括最近发表的综述可供参考

(Finkelstein et al., 2002; Wang, 2002; Himmelbach 
et al., 2003; Shinozaki et al., 2003; Fan et al., 2004; 
Hirayama and Shinozaki, 2007; Seki et al., 2007; 
Cutler et al., 2010), 这里不再赘述。 

ABA受体是处于ABA信号通路最上游的ABA信

号调节子, 承担着识别ABA信号和启动信号转导原初

过程的使命。以往大量生理生化方面的研究表明 , 
ABA信号的识别过程可能涉及多种受体, 包括细胞表

面受体和细胞内受体(Assmann, 1994; Finkelstein et 
al., 2002; Verslues and Zhu, 2007)。近年的研究发

现, 一种非常规的G蛋白偶联受体GCR2和一种新型

的G蛋白偶联受体GTG1、GTG2可能是细胞质膜ABA
受体(Johnston et al., 2007; Liu et al., 2007a, 2007b; 
Pandey et al., 2009)。拟南芥(Arabidopsis thaliana) 
GTGs与G蛋白α亚基GPA1相互作用调节下游ABA信
号的转导(Pandey et al., 2009)。2009年, 美国和德国

的2个实验室独立地发现: 一个含有START特征区的

蛋白质PYR/PYL/RCAR家族成员能够结合ABA, 是
一种细胞内ABA受体 ; 其作用机理是 , PYR/PYL/ 
RCAR通过与直接下游信号调节子——蛋白磷酸酶

2C(PP2C)的相互作用 , 抑制PP2C的活性 , 解除

PP2C对其下游信号调节子SnRK2蛋白激酶的抑制, 
从而使SnRK2蛋白激酶能够通过磷酸化而激活下游

转录因子, 实现ABA的生理效应(Fujii et al., 2009; 
Ma et al., 2009; Melcher et al., 2009; Miyazono et 
al., 2009; Nishimura et al., 2009; Park et al., 2009; 
Santiago et al., 2009; Yin et al., 2009)。关于ABA- 
PYR-PP2C-SnRK-转录因子相偶联的ABA信号通路, 
除了以上列出的研究论文之外, 读者还可以参考最近

发表的精彩的综述(Cutler et al., 2010; Umezawa et 
al., 2010)。 

2  ABAR/CHLH是一个ABA结合蛋白 

如上所述, 我们从蚕豆叶片中分离出一种ABA结合蛋

白ABAR(Zhang et al., 2002)。测序结果表明ABAR

是镁螯合酶H亚基(CHLH)。在模式植物拟南芥中, 我
们利用放射性ABA的测定系统, 证明ABAR/CHLH可

以结合ABA; 而且, ABAR-ABA结合的动力学符合受

体-配体结合的所有特征(Shen et al., 2006)。我们进

一步将ABA通过其羧基交联在Sepharose 4B介质上, 
制备成亲和层析柱, 利用与分离纯化相同的原理和技

术(Zhang et al., 2002), 提供了ABAR特异性结合

ABA的进一步的证据, 并且证明ABAR对ABA的核心

结合区位于其分子的C-端半段, 而不是N-端半段(图
1)(Wu et al., 2009)。需要指出的是, ABA分子上的自

由羧基对于ABA的功能是重要的, 将ABA的羧基交联

在层析柱上去检测ABA结合活性, 是由于技术上的限

制。理论上, 这样会导致难以预料的测定误差。但是, 
多种对照实验显示, 这个亲和层析测定系统是可靠的

(Wu et al., 2009)。我们推测, ABA与ABAR的结合依

赖于ABA分子的整体结构, 局部结构的修饰可能会影

响结合的亲和力, 但是仍然会有结合活性。ABA受体

PYR/PYL/RCAR 对 ABA 的结合也暗示了这一点

(Melcher et al., 2009; Miyazono et al., 2009; Ni-
shimura et al., 2009; Santiago et al., 2009; Yin et 
al., 2009)。通过转基因操作提供的遗传学证据也支持

ABA免疫亲和层析的实验结果(Wu et al., 2009)。
ABAR是一个分子量很大的蛋白质 , 其分子量约为

150 kDa, 包含1 381个氨基酸残基。我们通过基因重

组技术在拟南芥植物中分段表达这个蛋白, 结果表明

结合ABA的C-端区段可以导致植物在种子萌发、幼苗

生长和气孔运动这3个主要表型上对ABA全面超敏, 
而不结合ABA的N-端区段的作用仅限于调节种子萌

发或幼苗生长之其中之一(Wu et al., 2009)。这证明

ABAR分子的C-端不但是结合ABA的核心区域, 而且

相应的也是介导ABA信号的核心区域。总之, 多方面

证据相互印证, 证明ABAR是一个ABA结合蛋白。我

们期待ABAR的结构生物学研究取得进展, 以便在亚

分子水平上深入揭示ABAR结合ABA和感知ABA信号

的机制。 

3  ABAR正向调节ABA信号转导 

本实验室通过转基因技术上调或下调ABAR基因的表

达 ,  以及利用ABAR基因点突变的突变体遗传材   
料, 证明ABAR是ABA信号的正调节子(Shen et al., 
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图1  ABAR分子的功能区模型(每个结构域的长度均为推测的

估计值) 

数字代表氨基酸残基序号。图片参照Shang等(2010)原图修改。 
 
Figure 1  A model of functional domains in ABAR molecule 
(The length of each domain is an approximate estimation)  

Numbers of the amino acid residues are shown in the mole-
cule. The figure is modified from Shang et al. (2010).  
 
 
2006; Wu et al., 2009)。ABAR基因表达上调的植物

在种子萌发、幼苗生长和气孔运动方面对ABA反应超

敏; 而ABAR基因表达下调的植物在这3种反应方面

对ABA脱敏(Shen et al., 2006; Wu et al., 2009)。另

一个实验室利用通过RNA干扰(RNAi)技术获得的转

录后沉默突变体独立地证明, ABAR调节ABA介导的

植物对干旱的适应性反应, 在植物昼夜节律和干旱反

应的联系方面担任关键角色(Legnaioli et al., 2009)。 
目前有4个ABAR的点突变体 : cch、abar-1、

abar-2和abar-3。cch是以前筛选到的植物对光照反

应异常的突变体, 其突变氨基酸是Pro642→Leu。该

突变位于ABAR蛋白质的中段, 它具有全部3个ABA
主要反应(种子萌发、幼苗生长和气孔运动)的脱敏表

型, 但是种子萌发和幼苗生长方面的ABA脱敏表型比

较弱, 而气孔运动方面的ABA脱敏表型很强烈(Shen 
et al., 2006; Wu et al., 2009)。abar-1是T-DNA插入

导致的基因完全缺失的突变体, 是一个致死突变, 只
能以杂合体的方式保留种子(Shen et al., 2006; Wu 
et al., 2009)。abar-2和abar-3突变体是从美国拟南芥

生物资源中心(ABRC)筛选到的所谓TILLING突变体, 
是通过EMS诱变方法得到的突变体。abar-2和abar-3
的突变氨基酸分别是Leu348→Phe和Ser183→Phe, 
均为涉及ABAR分子N-端半段的突变。abar-2和

abar-3突变体对ABA的反应发生改变: abar-2的种子

萌发对ABA脱敏, 而幼苗生长对ABA只有轻微的脱

敏; abar-3突变体的种子萌发对ABA超敏, 而幼苗生

长对ABA明显脱敏(Wu et al., 2009)。这2个突变体在

气孔运动方面没有ABA的相关表型, 其主要原因可能

是ABAR分子N-端的突变并不是核心功能区的突变

(Wu et al., 2009)。 
实际上, 我们用RNAi技术得到的转录后沉默突

变体在种子萌发、幼苗生长和气孔运动方面有强烈的

ABA脱敏表型(Shen et al., 2006)。但是, RNA干扰很

难稳定, 绝大部分T4代的RNAi载体(RNAi construct)
被删除, 从而恢复为野生型。目前得到的ABAR基因

的点突变体均没有涉及C-端ABA反应重要功能区的

突变, 这可能是它们在种子萌发和幼苗生长方面ABA
相关表型比较弱的原因之一。cch突变体的气孔运动

对ABA强烈脱敏(Shen et al., 2006; Wu et al., 2009), 
说明ABAR对种子萌发、幼苗生长和气孔运动的调节

可能有不同的机制, cch突变涉及的ABAR分子中段可

能是调节气孔运动的核心功能区。abar-2和abar-3突
变体只有种子萌发和幼苗生长的ABA相关表型, 而没

有ABA相关的气孔运动表型, 这些事实支持同一个

ABAR分子介导不同信号机制的推论。 

4  ABAR介导一条始于叶绿体的、“解除

转录抑制”的ABA信号通路 

ABAR是一个定位于质体/叶绿体的蛋白。因此, 在探

索ABAR所介导的下游信号通路时, 首先遇到的问题

是, 一个叶绿体蛋白, 如果被区隔于叶绿体中, 其如

何向细胞质或通过细胞质向细胞核传递信号？这是

在研究细胞内包括质体/叶绿体、线粒体等细胞器和细

胞核之间信号传递时通常会遇到的棘手问题。幸运的

是, 我们利用分子生物学、生物化学和细胞生物学等

多种技术证明, ABAR是一个跨越叶绿体被膜的蛋白

质 , 其C-端和N-端暴露在细胞质中(Shang et al., 
2010)。这为ABAR从叶绿体向细胞质-细胞核转导信

号搭建了可能的桥梁。 
进一步的研究表明, ABAR在细胞质一侧的C-端

部分与一组WRKY转录因子(WRKY18、WRKY40、
WRKY60)相互作用。遗传学证据表明, WRKY18、
WRKY40和WRKY60是一组转录抑制因子。它们互相

协作, 抑制下游重要的ABA信号调节子基因(如ABI4、
ABI5、ABF4和MYB2等)的表达, 从而负调节ABA信
号通路。WRKY40是其中的核心调节子, WRKY18协
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助加强WRKY40对ABA信号的负调节。与WRKY60
或WRKY18单独缺失的突变体相比 , WRKY60与
WRKY18或WRKY40双重缺失导致植株对ABA超敏

的表型变弱, 提示WRKY60通过复杂的机制起到协

调平衡WRKY18或WRKY40信号输出的作用(Shang 
et al., 2010)。 

一系列的遗传学、生物化学和细胞学证据表明, 
这一组WRKY转录因子在ABA信号通路中处于ABAR
的下游。根据实验结果, 我们提出了ABAR-WRKY40
相偶联的ABA信号级联通路模型。该模型显示, ABAR
与ABA信号分子结合后, 可以刺激WRKY40从细胞

核到细胞质的转移, 促进ABAR与WRKY40的相互作

用 ; 进而激发一种未知因子 (或信号系统 ), 阻遏

WRKY40的表达, 从而解除WRKY40对ABA响应基

因转录的抑制, 最终实现ABA的生理效应(Shang et 
al., 2010)。这些发现描述了一个从信号原初识别到下

游基因表达的新的ABA信号通路(图2)。 
WRKY 转录因子超家族包含近 100 个成员

(Eulgem et al., 2000)。除了我们鉴定的3个WRKY成
员之外, 可能还有其它WRKY成员与ABAR相互作用, 
作为ABAR的直接下游组分介导ABA信号。最近有报

道表明, WRKY2和WRKY63作为负调节子参与ABA
信号转导(Jiang and Yu, 2009; Ren et al., 2010)。进

一步的研究有必要从生物化学和遗传学方面鉴定还

有哪些WRKY成员能与ABAR在功能上相互作用, 以
深入揭示ABAR所介导的ABA信号通路的分子机制。

同时, 一系列WRKY转录因子(包括WRKY40/18/60)
参与植物对病原菌的防御反应(Ülker and Somssich, 
2004; Xu et al., 2006; Pandey and Somssich, 
2009)。目前已经公认, ABA调节植物对病原菌防御反

应的信号转导(Adie et al., 2007)。所以, 研究ABAR
能否介导植物细胞中ABA信号和防卫信号的交叉对

话, 可能也是一个饶有兴趣的领域。 

5  ABAR介导的ABA信号转导与叶绿素

合成是相互独立的过程 

ABAR是镁螯合酶H亚基(CHLH), 通过催化镁卟啉的

生成而参与叶绿素合成, 还参与介导从叶绿体到细胞

核的反向信号转导(Gibson et al., 1996; Guo et al., 

1998; Papenbrock et al., 2000; Mochizuki et al., 
2001; Nott et al., 2006), 是一个多功能的蛋白质。尽

管ABAR基因的一些RNAi突变体和cch突变体在不同

程度上失绿(Shen et al., 2006; Wu et al., 2009), 但
是我们发现ABAR介导的ABA信号通路与叶绿素合成

通路是相互独立的。此论断主要基于5个证据。(1) 叶
绿素合成缺陷的突变体ch-1和ch-2没有ABA的相关

表型 (Shen et al., 2006; 未发表资料 )。 (2) 很多

ABAR-RNAi突变株系的叶绿素含量没有下降 , 而
ABA脱敏表型却很强; 在我们大量的RNAi突变株系

实验中, 没有发现ABA信号转导与叶绿素含量变化的

任何关联(Shen et al., 2006)。(3) ABAR基因的点突

变体abar-2和abar-3同样没有失绿, 然而ABA的相关

反应受到显著影响(Wu et al., 2009)。(4) 利用转基因

技术将ABAR的各个区段导入拟南芥中并表达, 没有

影响叶绿素的合成, 而植株产生了对ABA的超敏表型

(Wu et al., 2009)。(5) 利用转基因技术将缺失叶绿体

定位肽的ABAR的C-端片段导入野生型拟南芥的细胞

质中(即在叶绿体中没有表达), 仍可产生对ABA超敏

的表型, 与表达在叶绿体中的同样片段产生的表型完

全一致; 同样, 将ABAR的C-端片段导入失绿突变体

cch的细胞质中(在叶绿体中没有表达), 不能恢复cch
突变体的失绿表型, 但是能够恢复它的ABA脱敏表

型, 这也与表达在叶绿体中的同样片段产生的表型完

全一致(Wu et al., 2009)。所有这些遗传学实验毫无

疑问地证明, ABAR介导的ABA信号转导通路与叶绿

素合成是2个相互独立的不同过程。 

6  单子叶植物的镁螯合酶大亚基也是

ABA受体吗？ 

镁螯合酶有I(CHLI)、D(CHLD)、H(CHLH)共3个亚基, 
其中H亚基是分子量最大的亚基, 这个亚基在大麦

(Hordeum vulgare)中被称作XanF亚基。2009年, 一
个研究大麦的研究组发表论文, 认为大麦中ABAR/ 
CHLH的同源物XanF不结合ABA, 在其突变体中也

没有检测到ABA的相关表型, 认为XanF不是ABA受

体, 同时质疑ABAR/CHLH的ABA受体性质(Müller 
and Hansson, 2009)。随后, 我们一方面提供了

ABAR结合ABA并介导ABA信号的进一步的证据, 另 
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图2  ABAR-WRKY40偶联的信号通路模型: 一条始于叶绿体的、“解除转录抑制”的ABA信号通路 

符号“?”代表可以抑制WRKY40基因表达的未知调节子或信号通路。ABAR是一个跨越叶绿体被膜的蛋白质, 其C-端和N-端暴露

在细胞质中。ABAR在细胞质一侧的C-端部分与一组负调控ABA信号通路的WRKY转录因子(WRKY18、WRKY40、WRKY60)相互

作用, WRKY40是其中的核心调节子。在低浓度ABA时, WRKY40抑制一群ABA信号正调节基因如ABI5的表达(左图)。高浓度ABA
使WRKY40向细胞质中迁移, 刺激ABAR暴露在细胞质中的C-端与WRKY40相互作用, 激活一种未知的调节子或信号通路, 抑制

WRKY40基因的表达, 从而解除其对ABA信号正调节基因表达的抑制, 产生ABA生理效应(右图)。图片参照Shang等(2010)原图   
修改。 

 
Figure 2  A model of ABAR-mediated signaling pathway  

The symbol “?” indicates an unknown factor or signaling cascade that may repress the WRKY40 gene expression. Note that 
ABAR interacts with WRKY40 in the absence or low levels of ABA (left), and ABA at high levels promotes this bimolecular in-
teraction and triggers downstream signaling cascade (right). In this model, ABAR spans the chloroplast envelope, exposing its N 
and C termini to the cytosol. The cytosolic C terminus of ABAR interacts with a group of WRKY transcription factors, WRKY40, 
WRKY18, and WRKY60, which negatively regulate ABA signaling. WRKY40, a central regulator in the WRKY-mediated ABA 
signaling, inhibits expression of ABA-responsive genes, such as ABI5. In response to a high level of ABA that recruits WRKY40 
from the nucleus to the cytosol and promotes ABAR-WRKY40 interaction, ABAR relieves ABI5 gene of inhibition by 
down-regulating WRKY40 expression to induce physiological responses. In this model, an unknown factor or signaling cascade 
may be involved in the repression of WRKY40 expression in response to ABA after the interaction between ABAR and WRKY40 
occurs. The figure is modified from Shang et al. (2010). 
 
 
一方面提供了XanF和水稻(Oryza sativa)CHLH结合

ABA的证据 (Wu et al., 2009)。Müller和Hansson 
(2009)的放射性ABA测定体系没有检测到XanF对

ABA的非特异性结合, 这说明系统中可能没有蛋白质

存在, 在实验过程中被全部除去了。这种情况在训练

不足的实验人员中并不奇怪。我们进一步发现, 大麦

XanF与拟南芥ABAR一样, 能与拟南芥WRKY40相
互作用 , 并且XanF-WRKY40互作受到ABA的促进
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(Shang et al., 2010)。我们将大麦XanF基因导入拟南

芥野生型植株, 导致植株对ABA超敏; 将XanF基因

导入拟南芥cch突变体也恢复了该突变体在种子萌

发、幼苗生长和气孔运动方面的ABA脱敏表型(Shang 
et al., 2010)。这些事实说明, 大麦XanF与拟南芥

ABAR一样能够作为ABA受体, 利用同样的细胞学机

制, 正向调节ABA信号转导。 
我们推测, 单子叶植物大麦可能与水稻一样, 在

基因组中存在2个CHLH基因拷贝。一个编码全长

CHLH(或大麦XanF)蛋白(分子量约为150 kDa, 暂称

为CHLH1), 另一个编码相当于CHLH全长蛋白后  
半段的截短的蛋白 (分子量约为70 kDa, 暂称为

CHLH2)。CHLH2蛋白没有叶绿体定位肽, 是一个细

胞质定位的蛋白。从本实验室在拟南芥中的研究结果

来看, 结合ABA的核心区段定位于ABAR/CHLH蛋白

的C-端半段(即后半段), 这个区段相当于CHLH2蛋
白; 将拟南芥ABAR/CHLH的这个区段转入拟南芥野

生型和cch突变体的细胞质中(不在叶绿体中表达), 
证明这个区段在不参与叶绿素合成的情况下介导

ABA信号转导(Wu et al., 2009)。已经知道, 水稻中的

CHLH2没有介导叶绿素合成的功能。但是, 根据上述

在拟南芥中的实验 , 细胞质中的CHLH2应该介导

ABA信号。如果在大麦中有类似的情况, 那么在大麦

XanF基因突变引起黄化的突变体中没有检测到ABA
相关表型的变化, 应该是基因功能冗余的正常现象。

当然, 要最终证实单子叶植物中镁螯合酶大亚基担任

ABA受体的结论, 还需要在单子叶植物中进行实验, 
以提供进一步的遗传学、细胞生物学和生物化学方面

的证据。 

7  研究展望 

植物细胞内同时存在ABA的2种受体 : PYR/PYL/ 
RCAR和ABAR/CHLH, 说明了细胞内ABA信号转导

机制的复杂性。以往的大量研究支持感知ABA信号需

要多种受体参与的理念。长期以来, 质体/叶绿体被认

为是植物细胞感知环境的细胞器之一, 也是ABA赖以

合成和积累的细胞器。所以, 虽然以前的研究并没有

太多关注叶绿体对ABA信号转导的重要性。然而, 实
际上质体/叶绿体中存在ABA受体并不应该是令人感

到十分意外的事情。 

目前发现的ABAR-WRKY40偶联的信号通路还

有许多重要问题亟待解决。例如 , 虽然已经知道

ABAR分子跨越叶绿体被膜, 但是目前还不清楚ABA
信号的感知部位是在ABAR的叶绿体内部分, 还是在

细胞质中暴露的部分或者两部分兼而有之。此外 , 
ABA诱导WRKY40转录因子从细胞核转移到细胞质

中的机制尚未揭示。在ABA诱导下, WRKY40转录因

子的表达被下调的作用机制也有待阐明。对这些问题

的解答将加深我们对ABAR-WRKY40偶联的ABA信

号通路的认识。 
我们实验室正在进行的研究表明, ABAR介导的

ABA信号通路是高度复杂的, 目前的发现只是开启了

序幕。通过酵母双杂交筛选候选的ABAR互作因子, 
以及通过在ABAR超表达、对ABA超敏的转基因群体

中筛选ABA脱敏突变体, 我们已经获得了一些WRKY
转录因子之外的、重要的ABAR下游调节子。这些调

节子提示ABAR介导了多样化的ABA信号通路。其中

一个AS1(ABAR-overexpressor suppressor 1)调节

子基因突变体的种子可以在 ABA浓度超过 100 
μmol·L–1的培养基上萌发生长(野生型Col种子在含3 
μmol·L–1ABA的培养基上几乎不能萌发生长), 提示

了ABAR介导的ABA信号通路的极端重要性, 也预示

了ABAR介导的信号通路中有待揭示的激动人心的 
故事。 
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An Abscisic Acid Signaling Pathway Starting from                  
Plastid/Chloroplast 

Dapeng Zhang* 
School of Life Sciences, Tsinghua University, Beijing 100083, China 

Abstract  We give a brief review of the advances in studies of ABAR/CHLH-mediated abscisic acid (ABA) sensing and 
downstream signaling from early events starting from plastids/chloroplasts to downstream gene expression. ABAR spans 
the chloroplast envelope, and the cytosolic C terminus of ABAR interacts with a group of WRKY transcription factors, 
WRKY40, WRKY18, and WRKY60, which function as negative regulators of ABA signaling in seed germination and 
post-germination growth. WRKY40, a central negative regulator, inhibits the expression of ABA-responsive genes such as 
ABF4, ABI4, ABI5, and MYB2. In response to an ABA signal that recruits WRKY40 from the nucleus to the cytosol and 
promotes ABAR-WRKY40 interaction, ABAR relieves ABA-responsive genes of inhibition by repressing WRKY40 ex-
pression. These findings uncover a novel ABA signaling pathway from the early signaling events to downstream gene 
expression. We also discuss future studies needed to understand the complex ABAR-mediated ABA signaling path-
way(s). 

Key words  abscisic acid, abscisic acid receptor, signal transduction  
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