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摇 摇 摘要:烯醇化酶 ENO2 是糖酵解过程中的一个限速酶,广泛存在于动植物体中。 近年来,发现 ENO2 除了参与糖酵解途径

以外,还具有多种其他功能。 在植物体中,ENO2 能够影响植物的生长和生殖发育、应答非生物胁迫,并且具有转录调控功能。
尤其是,该基因能够进行选择性翻译产生 ENO2 和 MBP鄄1 两种蛋白。 因此,本文详细阐述了植物 ENO2 基因的多样化功能及

相关研究进展,并指出了未来研究的重点和方向,以期为相关领域的科研人员提供借鉴和参考。
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Abstract:Enolase ENO2,which is widely found in animals and plants,is a key glycolytic enzyme participating
in the glycolytic pathway. A lot of studies have shown that ENO2 has a variety of functions in addition to participat鄄
ing in glycolysis. In plants,ENO2 is shown in roles of the growth and reproductive development,responses to abiotic
stresses and the regulation on gene expression. Especially,mRNA expressed by ENO2 can alternatively be translated
into 2 proteins,ENO2 and MBP鄄1. Here we have summarized the various functions of plant ENO2 and the related
research progress. Moreover,we also discuss the research prospective about ENO2 gene in order to provide the refer鄄
ence for further research in related fields.
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糖酵解(glycolysis)是在无氧条件下,葡萄糖进

行分解形成丙酮酸并提供能量的过程。 研究发现,
除了催化功能之外,糖酵解循环中的许多酶还具有

多种其他方面的功能[1鄄3],其中,烯醇化酶就是典型

例子之一。 烯醇化酶(Enolase,ENO,2鄄phospho鄄D鄄
glycerate hydrolyase)又称为 2鄄磷酸鄄D鄄甘油酸盐水解

酶,能够催化 2鄄磷酸鄄D鄄甘油酸(2鄄PGA)向磷酸鄄烯
醇式丙酮酸(PEP)的转化。 烯醇化酶不仅在生物体

内普遍存在,而且还是许多生物体中表达最为丰富

的细胞质蛋白之一。
在脊椎动物中,ENO 有 3 种同工酶,分别命名

为 琢鄄ENO、茁鄄ENO 和 酌鄄ENO,其中,对 Enolase 的研

究主要集中在 琢鄄ENO。 研究表明,琢鄄ENO 不仅具有

糖酵解过程中的催化功能,还参与调控肌肉的生长

发育、肿瘤的发生及寄生类原核生物侵染的免疫等

多种功能[4],因此,人们将这些功能统称为非糖酵

解功能(Non鄄glycolic function)。
在植物中,ENO2 是 LOS2 ( LOW EXPRESSION

OF OSMOTICALLY RESPONSIVE GENES 2) / ENO2
位点编码的一种蛋白[5],同源性分析显示,植物

ENO2 与动物的 琢鄄ENO 同源性最高[6],而在植物

中,拟南芥和水稻中的 ENO2 同源性最高[7]。 近年

来,对植物 ENO2 的研究取得了很多进展,发现除了

参与糖酵解过程之外,ENO2 基因在植物的生长发
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育和生殖发育过程中具有重要作用,也能够响应高

盐、低温、干旱等非生物胁迫。 另外,ENO2 基因可

以通过选择性翻译表达 ENO2 和 MBP鄄1 两种蛋白,
目前对二者的研究还在初步阶段。 随着研究工作的

深入,植物 ENO2 的抗逆性及影响植物生长发育方

面的功能受到越来越多的重视,对于其选择性翻译

蛋白 ENO2 和 MBP鄄1 的研究已经成为研究的焦点。
因此,本文将重点阐述植物 ENO2 基因的选择性翻

译特性、多样性功能及相关机理的研究进展,分析关

于 ENO2 的最新研究动态和研究方向,以期为相关

领域的科研人员提供借鉴和参考。

1摇 植物 ENO2 的催化功能

烯醇化酶最早是在研究肌肉提取物 3鄄磷酸甘油

酸盐向丙酮酸转换的过程中发现的[8]。 它属于一种

金属酶,自身的活化需要一定的二价金属离子,已知

可以激活烯醇化酶活性的金属离子包括Mg2 + 、Mn2 + 、
Ga2 + 和 Zn2 + 等,其中,当Mg2 + 存在时其活性最高[9鄄11],
但烯醇化酶与Mg2 + 的结合牢固程度并不高[12]。

烯醇化酶在细胞能量代谢过程中具有重要作

用[13],首先,在糖酵解过程中,烯醇化酶参与催化糖

酵解途径中唯一的脱水步骤,即 2鄄磷酸鄄D鄄甘油酸

(PGA)向磷酸鄄烯醇式丙酮酸(PEP)的转化,同时,
也能够在糖质异生过程中作为磷酸丙酮酸盐水合

酶,催化 PEP 向 PGA 的转化(图 1)。 PEP 是一个高

能磷酸分子,在生物体内占据着很重要的位置,PEP
不仅能为生物体提供大量的能量,也是脂肪酸次生

代谢途径的前体物质[14]。 另外,在 C4 植物中,PEP
可以与二氧化碳反应生成草酰乙酸,进入三羧酸循

环途径。

图 1摇 烯醇化酶在糖酵解过程中的催化过程

Fig郾 1摇 Catalytic process of enolase in glycolysis

植物 ENO 包含 3 种同工酶,分别是 ENO1、ENO2
及 ENO3,其氨基酸序列是高度保守的,都包含一个典

型的烯醇化酶 N 端区域和一个高度保守的 DNA 结合

区域,与其他物种的烯醇化酶相比,植物 ENO 存在 5
个氨基酸的特异插入突变,关于拟南芥 ENO 同工酶

的生化分析见表 1。 此外,植物中的 ENO 存在翻译后

修饰,酶的活性与蛋白含量并不呈正比[6]。

表 1摇 拟南芥 ENO 的同工酶生化分析统计

Table 1摇 Biochemical analysis of AtENO isoenzyme

名称

Name
ID 号

ID number
氨基酸数

No. of amino acids
分子量(kD)

Molecular weight
等电点

pI
表达位置

Express location
烯醇化酶活性

Enzyme activity

ENO1 AT1G74030 477 51郾 5 5郾 96 质体 有

ENO2 AT2G36530 475 51郾 6 5郾 18 细胞质、细胞核 有

ENO3 AT2G29560 444 47郾 7 5郾 51 细胞质、细胞核 无

植物细胞中,糖酵解过程独立地发生在细胞质

和质体中[15],同时二者可以通过质体内膜上特异的

转运载体发生相互作用[16鄄17]。 ENO2 是在细胞质中

发挥主要功能作用的烯醇化酶,在植物生长发育过

程中高表达, 其表达量是 ENO1 和 ENO3 的 10
倍[18],ENO2 的催化功能模式见图 2。

2摇 ENO2 基因的选择性翻译

大量数据显示,许多 mRNA 能够通过选择性翻

译起始位点,合成不同的蛋白亚型,例如,拟南芥

DNA 连接酶 1(AtLIG1)、拟南芥和水稻的 tRNA 连

接酶、人的神经肽 Y 及其他许多真核蛋白[19鄄20]。 这

些蛋白亚型的 N 端相差若干氨基酸,这种差异可能

导致不同亚型具有不同的功能及定位[21鄄22]。
图 2摇 糖酵解中 ENO2 的功能模式图

Fig郾 2摇 Model of ENO2 function in glycolysis
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2郾 1摇 选择性翻译机制

大多数真核 mRNA 的翻译起始通常是以线性

扫描的方式进行,如图 3a,40S 核糖体亚基被招募到

5忆 端的帽子结构,由 5忆 端到 3忆 端扫描 RNA 从而识

别第 1 个 AUG[23]。 而遗漏扫描是这种 40S 亚基忽

略主要开放式阅读框的 AUG,从下游 AUG 起始翻

译的模式(图 3b),是真核生物 mRNA 选择性翻译

起始的主要机制。

a:线性扫描机制;b:遗漏扫描机制

a:Classical scanning mechanism,b:Leaky scanning mechanism

图 3摇 线性扫描机制和遗漏扫描机制[24]

Fig郾 3摇 Classical and leaky scanning mechanism of mRNAs

研究表明,在移码翻译顺序下,多顺反子 mRNA
可翻译出对应的不同蛋白质;而在同一翻译顺序下,
核糖体在从首位起始密码子开始翻译的同时,可能

会有部分核糖体继续向下扫描并识别下游的起始密

码子,而这种选择性的翻译起始效率,主要取决于密

码子所处的序列背景及间隔距离等因素[25]。
首先,真核生物中,翻译的效率依赖于真核翻译

起始因子 eIF 复合物。 eIF 复合物包含有 eIF4A、
eIF4G 和 eIF4E 等 3 种成分[26],其中,eIF4G 的 C 端

连接 eIF4A,N 端连接 eIF4E,eIF4E 则是帽子结合蛋

白,其通过结合 mRNA 帽子,启动帽子结构依赖翻译。
eIF4E 主要受到 PI3K鄄AKT鄄mTOR鄄4EBP1鄄eIF4E 途径

的调节,4EBP1 是 eIF4E 的控制蛋白,由于 eIF4E 上

的 4EBP1 结合位点与 eIF4G 及 IF4E 结合位点重叠,
4EBP1 的存在阻止了 eIF4E 与 eIF4G 的结合,因而阻

止了翻译起始反应,4EBP1 被磷酸化后能够释放出

eIF4E,进而启动翻译起始[26]。
再者,5忆 UTR 是翻译起始的高度敏感区,其长

短、茎环结构、主要开放式阅读框上游 AUG(uAUG)
的数量以及 5忆 UTR 上 AUG 周围的碱基序列都会影

响翻译起始的效率。 5忆 UTR 的长度一般在 100 到

200 碱基[27鄄28],当 40S 核糖体亚基的 P 位点被 AUG
结合后,起始复合物需要与 AUG 上游的 17 个碱基

和下游的 11 个碱基相互作用,所以少于 20 个碱基

时可能会发生遗漏扫描[29鄄31]。 颈环结构对翻译起

始的抑制作用取决于它在 5忆 UTR 的位置、稳定性及

其与特定调控蛋白的结合能力[32]。 取 AUG 密码子

中的 A 为 + 1 位,片段中最重要的两个碱基分别是

- 3 位的 R(嘌呤 A 或 G)和 + 4 位的鸟嘌呤 G,它们

能够在起始密码子识别后维持 48S 复合物的稳定

性。 也正是这两个位置将翻译起始位点分为强弱两

种,强 AUG 会抑制遗漏扫描,而弱 AUG 会增加遗漏

扫描[33鄄35]。 uAUG 的存在非常普遍,约 50% 的人类

mRNA 和果蝇 mRNA 在 5忆UTR 上包含 uAUGs[36鄄37]。
很多试验都证明,当主要 AUG 的上游存在 uAUG
时,翻译效率会下降,这是遗漏扫描机制存在的有力

证据[38鄄40]。
2郾 2摇 选择性翻译产物 MBP鄄1

植物 ENO2 基因能够发生选择性翻译产生

ENO2 和 MBP鄄1 两种蛋白。 在拟南芥中,AtMBP鄄1
缺少 AtENO2 蛋白 N 端的 92 个氨基酸,对拟南芥

AtENO2 基因序列进行分析,发现其 N 端具有典型

的 ENOLASE(第 3 至 139 个氨基酸),这说明 N 端

对于烯醇化酶的活性有着重要的作用,而 AtMBP鄄1
缺少了 AtENO2 蛋白的 N 端序列,因此不具有烯醇

化酶活性[41]。
动物中,MBP鄄1 能够作为转录因子,同 c鄄myc 的

P2 启动子 TATA 元件结合,阻止 TATA 连接蛋白

(TBP)同该元件的结合,从而负调控 c鄄myc 的表

达[42鄄43]。 MBP鄄1 是以一种依赖蛋白酶体的方式进

行翻译后调控的,但调控选择性翻译产生 MBP鄄1 蛋

白的机制还不清楚[44]。 研究发现,植物 MBP鄄1 也
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具有转录调控因子的功能,本课题也通过酵母双杂

实验验证了这一结论[45]。 虽然拟南芥中没有 c鄄myc
基因,但拟南芥中的锌指基因 ST2 / ZAT10 受 AtE鄄
NO2 的调控,该基因与 AtENO2 的连接处有同 c鄄myc
类似的顺式元件。 进一步研究发现,拟南芥野生型

和突变体中的 AtENO2 蛋白都不会抑制该基因的活

性,但当突变 AtMBP鄄1 序列区时,对 ST2 / ZAT10 的

活性受到了抑制,并且,在拟南芥 eno2 鄄突变体中,
ST2 / ZAT10 的表达增强。 这表明,在低温胁迫下 At鄄
MBP鄄1 可以结合到与动物 c鄄myc 具有相似启动子的

ZAT10 基因上。 ST2 / ZAT10 在低温胁迫环境中具有

重要作用,受到 AtMBP鄄1 的抑制后,能够进一步抑

制 COR / KIN / Rb / CTI 等基因的转录[5鄄46] (图 4)。 另

外,MBP鄄1 与 E3 泛素连接酶 AtSAP5 直接互作(图
4),也能够改变体内 MBP鄄1 的稳定性,并且过表达

MBP鄄1 产生的缺陷表型也发生消失。 因此,MBP鄄1
是 ENO2 基因选择性表达的有益产物,该因子的积

累受到依赖泛素的去稳定作用的限制,受 AtSAP5
的调节[46]。

图 4摇 拟南芥 AtMBP鄄1 转录因子作用模式图[46]

Fig郾 4摇 Proposed model of Arabidopsis
AtMBP鄄1 transcription factor

MBP鄄1 在体内的半衰期很短,其降解是通过依

赖泛素的蛋白酶体途径,其稳定性的维持依赖于一

个蛋白体抑制子 MG132[46]。 最近的研究发现 MBP鄄1
能够反馈抑制 ENO2 酶活性,从而维持 ENO2 在体

内的稳态[14]。 而 AtMBP鄄1 定位于细胞核中[46],蛋
白质合成后定位细胞核中需要借助信号肽的帮助,
而目前已知的烯醇化酶氨基酸序列中并未发现入核

序列。 目前关于 MBP鄄1 在植物生长、生殖发育及其

调控通路中的作用机制仍不清楚,有待深入细致地

研究。

3摇 ENO2 在植物生长发育过程中的
作用

近年来,研究发现烯醇化酶(ENO2)在植物生

长发育中占据着重要的地位。 与野生型拟南芥相

比,拟南芥 eno2 - 突变体初生主根较短,侧根数目较

少,而且子叶更小地上部分更矮小[47鄄48]。 另外,通
过反义抑制法得到的烟草 ENO 低表达突变体,产生

了网状叶的表型,但该突变体的呼吸作用没有受到

影响,这可能是由于 ENO2 的缺失限制了磷酸烯醇

式丙酮酸的合成,从而影响了芳香族氨基酸的

合成[49]。
研究也表明,拟南芥 eno2 - 突变体花粉粒变

少,花粉萌发率下降,且角果发育不正常,显著短

于野生型[14鄄41] ,同时 Eremina 等[14] 也指出,烯醇化

酶(ENO2)活性缺失是其生长发育缺陷的主要原

因。 另外,该基因的突变体有若干表型缺陷,包括

根和茎生长减弱、微管发育多样、茎的二次生长有

缺陷、花器官受损、雄配子功能缺陷、胚胎受害、早
衰等。 这些表型和突变体植株木质素的减少、水
杨酸的增多、脂肪酸及可溶性糖的多样性增加

有关[14] 。
通过原核和真核生物 ENO 基因结构的比较和

系统进化分析,人们发现 ENO 基因在结构上是高度

保守的,但与其他物种的烯醇化酶相比,植物 ENO
存在特异的 5 个氨基酸的插入突变。 在人为催熟西

红柿时,果实中 ENO 基因的 mRNA 被大量地诱导,
含量出现了非常明显的上升,但 ENO 酶活性只发生

了中等程度的上升,这表明植物中 ENO 的表达具有

组织和发育阶段特异性[6]。
研究表明 ENO2 影响植物生长发育、响应逆境

胁迫及参与基因表达调控等多种功能都与 MBP鄄1
相关,在拟南芥中过表达 MBP鄄1 编码序列,植株变

小、开花时间推迟、角果变短但数量增加,种子数目

和大小较野生型有很大差异[46],但目前还没有关于

MBP鄄1 是否是基因 ENO2 在此方面的功能主体的明

确报道。

4摇 ENO2 对植物非生物胁迫的响应

非生物胁迫会抑制植物的生长,加速植物衰老甚

至死亡,常见的非生物胁迫有盐胁迫、干旱胁迫、热胁

迫和氧化胁迫等。 植物 ENO 基因在各种非生物胁迫

条件下的表达情况见表 2,较多研究表明,烯醇化酶

基因 ENO2 在植物非生物胁迫应答过程中发挥重要

作用,观察到烯醇化酶在转录、蛋白表达和翻译后水

平上应答低温、高盐、干旱和缺氧等非生物胁迫。
4郾 1摇 低温胁迫

低温是影响植物生长和发育的重要环境因子,
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一些植物能适应冷环境,处于低温但非冰点温度下,
得益于冷调控基因的表达。 研究发现拟南芥中的

ENO2 也响应低温胁迫,AtENO2 基因可负调控 STZ /
ZAT10 基因的表达,通过影响 ZAT10 基因及下游

RD29A 等基因的表达,在植物抗寒中发挥重要的作

用[5]。 尽管突变体植株在低温胁迫下,不论是白天

还是黑夜都会有所受损,但其在黑暗中是冷敏感型

的,这表明在光下,突变体植株的冷敏感性会受到一

定程度上的光合作用引起的新陈代谢平衡。 或者说

冷敏感有可能是一种细胞程序性死亡的表现。 因

此,eno2 - 突变体的冷敏感表型是细胞程序性死亡的

结果,这是由基因调控缺陷以及低温和光信号之间

相互作用引起的。 此外,在 ENO2 的启动子序列中

发现了 CRT / DRE 的结合序列,但是低温胁迫下,
ENO2 的表达是否受到 CBF1 / DREB1 的调控还有待

研究[5]。
冷胁迫实验表明,拟南芥 ENO2 在转录水平上

被诱导上调表达[50],在荠菜中,ENO2 的表达与冷

胁迫适应过程密切相关,不结球白菜 ENO2 可作为

冷适应相关的调节因子[51鄄52],低温胁迫 2 d 后,小麦

叶中的 TaENO鄄a 和 TaENO鄄b 基因均上调表达,根组

织中 TaENO鄄a 在胁迫的 2 d 内保持高水平表达,但
是随后表达量减少,TaENO鄄b 基因高表达[53]。 低温

条件下,冰叶日中花叶中的 ENO 基因在转录水平上

发生上调,其根中的 ENO 基因在转录水平上也发生

上调,而且 ENO 酶活性水平的变化趋势与其转录水

平的变化趋势相似[54]。
4郾 2摇 高盐胁迫

研究表明在高盐处理下,水稻和拟南芥根中的

ENO 含量明显减少[55鄄56],但在高盐和渗透胁迫下,
拟南芥悬浮细胞的 ENO1 和 ENO2 含量却发生了明

显的上升,并且在双向电泳胶上有多个 ENO2 蛋白

点[57],这也表明 ENO2 在响应环境胁迫时发生了翻

译后修饰。 也有研究表明,拟南芥 eno2 - 突变体是

盐敏感的,在盐处理下,该突变体中液泡膜上 ENO
含量减少,进而影响了醛缩酶激活液泡膜上 ATPase
水解活性的能力,最终使得液泡在拟南芥适应盐胁

迫过程中发挥的作用减弱[58]。 通过抑制性消减杂

交(SSH)的方法得到高盐胁迫下盐芥诱导上调的表

达基因序列标签,SSH 分析发现盐芥根中 ENO2 基

因的 mRNA 在盐胁迫下,表达量发生上调,即盐芥

ENO2 在转录水平上响应盐胁迫[59] 。 高盐处理

下,冰叶日中花根中的 ENO 活性升高了 30% 左

右,而叶中 ENO 活性增加了 4 倍多。 但在高盐胁

迫下,冰叶日中花根和叶中的 ENO 活性都上升,然
而,ENO 蛋白含量却没有发生明显的变化[54] ,这
些结果也表明 ENO 活性的调节可能与其翻译后的

修饰有关。

表 2摇 不同胁迫下植物 ENO 基因的表达变化

Table 2摇 The expression patterns of ENO gene under different abiotic stress treatments

胁迫类型

Stresses
植物种类

Species
对逆境的响应

Response to stress
参考文献

Reference

冷胁迫 突变体 ENO2 调控 ZAT10 基因持续高表达 [5]

脱落酸(ABA) 拟南芥 MBP鄄1 转基因植株对 ABA 敏感且表达受 AtSAP5 调节 [46]

生长素(IAA) 拟南芥 AtENO2 的磷酸化水平增强 [47]

干旱、冷胁迫 拟南芥 AtENO2 在转录水平上发生上调 [49]

高盐、干旱、低温、 冰叶日中花 叶和根中 ENO 基因在转录水平上发生上调,但是蛋白含量没有明显的变化 [53]

高盐 水稻 根中 ENO 含量发生明显减少 [54]

高盐 拟南芥 拟南芥根中 AtENO 含量发生了下调 [55]

高盐、渗透胁迫 拟南芥 悬浮细胞的 AtENO1 和 AtENO2 含量发生了明显的上升 [56]

高盐、超重力 拟南芥 液泡膜上 AtENO 含量减少;愈伤组织细胞的 AtENO2 的磷酸化水平明显地降低 [57]

高盐 盐芥 根中 ENO2 基因在转录水平上发生上调 [58]

脱落酸(ABA) 拟南芥 种子 AtENO2 的酪氨酸(Tyr)磷酸化水平下降 [59]

高盐 盐芥 ENO2 发生磷酸化或磷酸化增强 [61]

4郾 3摇 ENO2 的抗性机理分析

对于植物 ENO2 抗逆性功能的研究,早期主要

集中于烯醇化酶在转录和蛋白表达水平上对各种环

境胁迫的响应情况。 MBP鄄1 过表达的拟南芥植株

在种子萌发期对脱落酸(ABA)敏感,在营养生长和

侧茎发育中具有缺陷。 其他研究表明在 ABA 处理

下,MBP鄄1 过表达株系种子的萌发率相比野生型显

著降低,另外,在 NaCl、甘露醇和聚乙二醇的处理
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下,过表达 MBP鄄1(35S::AtMBP鄄1)的种子萌发率

也显著低于野生型,因此推断 MBP鄄1 可能抑制种子

萌发从而响应渗透胁迫[46]。 但是该研究的背景植

株是野生型,并未通过构建含有不同翻译起始位点

的基因序列载体,转化突变体拟南芥,筛选到仅表达

其中一种蛋白的纯合体株系,也未做两种蛋白质功

能之间的对比研究。 也就是说,没有将 ENO2 和

MBP鄄1 两种蛋白完全分开,无法准确地评估这两种

蛋白在此方面的功能。
随着研究工作的深入,烯醇化酶应答环境胁迫

的转录后和翻译后调控受到越来越多的重视,特别

是对于烯醇化酶的亚细胞定位、转录因子活性、与其

他蛋白的相互作用研究已经成为研究的焦点。 对植

物烯醇化酶翻译后修饰水平的研究主要围绕其磷酸

化进行。
研究人员发现,在生长素(IAA)处理后,拟南芥

ENO2 的磷酸化水平增强[48],表明 ENO2 可能在生

长素响应调控途径中起作用。 ABA 处理拟南芥种

子时,种子 ENO2 的酪氨酸(Tyr)磷酸化水平明显下

降[60],可见 ENO 在 ABA 促进种子休眠过程中起作

用。 超重力(8 g)处理 30 min 后,拟南芥愈伤组织

细胞的 ENO2 的磷酸化水平也明显地降低[61]。 通

过磷酸化蛋白质组的研究,发现在盐处理下,盐芥根

ENO 的磷酸化水平有变化,表明 ENO 在翻译后修

饰水平上响应盐胁迫[62]。 根据这些研究可以推测,
环境胁迫可能通过磷酸化修饰调控烯醇化酶的功

能,并进一步参与植物环境胁迫响应过程。
此外,通过对原生生物疟原虫的研究发现,细胞

内存在烯醇化酶的 5 个翻译后修饰方式不同的异构

体,其中,至少 3 个是磷酸化异构体,而且每个异构

体只存在于特定的亚细胞结构中,因此推测烯醇化

酶的磷酸化修饰方式可能与其亚细胞定位相关。 而

且 14鄄3鄄3 蛋白能够作为分子伴侣促进磷酸化蛋白

的入核[47鄄63],有研究发现 ENO2 是 14鄄3鄄3 蛋白的互

作蛋白,14鄄3鄄3 蛋白在细胞质基质中与烯醇化酶发

生相互作用,而不是在细胞核中,14鄄3鄄3 蛋白可能

能够将烯醇化酶滞留在细胞质基质中,阻止其进入

细胞核[47]。 根据以上研究推测,烯醇化酶多种功能

的发挥可能依赖于其具体的翻译后修饰及亚细胞定

位。 目前还没有关于植物烯醇化酶的磷酸化位点、
磷酸化如何影响烯醇化酶活性以及烯醇化酶磷酸化

在逆境应答中如何发挥作用的相关报道。

5摇 展望

综上所述,植物 ENO2 基因具有多方面的功能,

既能在糖酵解过程中起作用,也对植物生长和生殖

发育有重要影响,还具有响应非生物胁迫、参与转录

调控等多种功能。 但目前对植物 ENO2 基因的研究

还比较初步,有些方面还需要更深入地研究。
首先,对 ENO2 的研究多集中在其完整序列,并

未将 ENO2 基因选择性翻译成 ENO2 和 MBP鄄1 两

种蛋白分开研究,所以在生长发育、生殖发育及植物

抗逆功能等方面,具体是哪一种蛋白发挥主要功能,
以及两者的相互作用及其调控机制,都值得深入研

究。 其次,对 ENO2 的转录调控功能的作用途径和

机制仍不是十分清楚,如 ENO2 转录调控功能的细

胞内信号转导机制,缺乏信号肽的 ENO2 是如何入

核并在核内起到哪些作用、以及调控基因 ENO2 选

择性翻译产生 MBP鄄1 的机制和影响因素等。 另外,
MBP鄄1 具有转录激活功能,因此,从互作蛋白以及

MBP鄄1 的磷酸化状态入手,研究 MBP鄄1 的入核机

理,对阐明 MBP鄄1 调控基因表达的机制是非常必要

的。 再者,ENO2 参与植物适应非生物胁迫的过程

(在转录、蛋白表达、酶活性和翻译后修饰等水平上

均有响应),但是关于植物体中 ENO2 基因的抗逆表

达调控机制还知之甚少。 因此,ENO2 基因的抗逆

表达调控机制、表达规律有待进一步研究,这将有助

于根据 ENO2 的表达规律及其信号转导途径培育出

抗逆性植物新品种。
总之,对上述问题的研究,不仅对阐明植物中

ENO2 基因的生物学地位,深化对植物生长发育分

子机制的认识有着重要意义,而且将为阐明植物在

各种逆境胁迫下的生理、生化过程的分子机制提供

新的线索和切入点,同时为植物抗逆性育种提供新

的基因资源。
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