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粗糙脉孢菌转录因子 HAI8) 参与渗透压调控
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摘要#.目的/ 通过构建转录因子 *$3KD 基因缺失突变体%研究 *$3KD 基因缺失突变体菌株的渗透压表型%进
而探究 *$3KD 基因在渗透压调控中的作用& .方法/ 采用同源基因重组敲除技术构建 *$3KD 基因缺失突变
体& 用 #‘ 3<4=和 & -9=5T)9/.@,9=进行渗透压处理& 利用 39/,7*/; .=9,检测渗透压应答基因的表达& 利用
Q*>,7*/; .=9,检测 TVZND 蛋白磷酸化修饰水平%P)N0 蛋白的表达水平及其磷酸化修饰水平& .结果/ 在转
录因子 *$3KD 基因缺失突变体中%渗透压应答基因 +"9K&’4#*K& 以及 :"QK& 的表达水平都明显降低%而且在渗透
压刺激下%TVZND 蛋白磷酸化修饰水平升高& TVZND 的磷酸化修饰不受 P)N0 调控& *$3KD 基因的缺失既不
影响 P)N0 蛋白的表达水平%也不影响其在渗透压刺激后的磷酸化修饰& .结论/ 粗糙脉孢菌中转录因子
TVZND 参与调控渗透压应答基因的转录%但其响应过程不依赖于 P)N0 V̂U_信号通路&
关键词!粗糙脉孢菌% 渗透压% P)N0 V̂U_% 转录因子 TVZND
中图分类号!6$DD!!文章编号!111&N(01$!01&#"1$N1$H#N1H

!!地球上的生物随时都有可能受到环境中的渗透
压胁迫& 细胞应对渗透压胁迫的过程对于生物的生
存至关重要& V̂U激酶家族是广泛存在于真核生
物细胞中的一类参与渗透压调控的信号通路%它们
一般 由 D 个 级 联 激 活 的 激 酶 组 成# V̂U___’
V̂U__ 以 及 V̂U_& 真 核 生 物 中 存 在 许 多
V̂U___’ V̂U__以及 V̂U_激酶家族%这些家族
分工明确%功能不同& 每一组 V̂U_激酶都被特定
的刺激激活并导致特定的适应性应答反应& 在酿酒
酵母 ! ,$""3$’(89"64"6’6F&4&$6"中%生存环境中渗透
压的变化可以影响多条信号通路%但是%目前研究最
清楚的是 Z9W&!7@W7 9>-9=</@,SW=SA*/9=" V̂U_信号
途径& Z9W& 似乎只是特异地对外界增高的渗透压

做出反应 (& ’D) & 除植物外%Z9W& 在真菌和哺乳动物
中都有同源蛋白 (#) & 不同的是%哺乳动物的同源蛋
白 +DH 所在的信号通路不仅可以对多种环境胁迫做
出应答%还可以对一些细胞因子’生长因子以及病原
体等的作用做出反应 (" ’() & 裂殖酵母的同源蛋白
)+A&5),S& 除了可以对渗透压做出应答外%还可以被
热激以及氧化胁迫激活 (%) &

基因的应激性激活表达在细胞应对渗透压胁迫
过程中起着关键作用& 基因芯片研究表明在渗透压
刺激下有大约 (11 个基因表达上调 (H) & 最近的研究
表明这些众多基因的激活表达是由 Z9W& 通过调控
几个转录因子的活性介导的& 细胞在受到渗透压胁
迫后%Z9W& 迅速被磷酸化激活进而激活下游应答基
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因如 ,HE&’P?50 或者 PBM&%这一过程仅仅需要
& ’D -@;的时间& 实际上%在渗透压胁迫下%酵母中
有大约 "11 个基因 &1 -@; 内能被激活并活跃转
录 ($ ’&&) & 在激活下游应答基因过程中%参与渗透压
调控的转录因子起着重要作用& 酿酒酵母负责渗透
压应答反应的转录因子包括# )E9&5VA/&’Z9,&’
>̂;&’)WB&& 越来越多的研究揭示了这些转录因子
的作用机制 (&0) & 进入细胞核以后%Z9W& 通过调控
几个转录因子的活性进而调控了众多基因的表达&

哺 乳 动 物 细 胞 中% a9;MLU5PKMLU! a9;M
.@;B@;W+/9,*@;5PKM.@;B@;W+/9,*@;"是特异性参与
渗透压 调 控 的 重 要 转 录 因 子& 它 可 以 被 +DH
V̂U_’[S;’U_VA’Vâ 以及 I3_0 等多条信号通路
和渗透压调控激酶激活%进而调控有机渗透物质生
成及积累的基因的表达%因此在渗透压应答过程中
发挥着重要作用& 一些渗透压非特异性转录因子
3[N$L(&D ’&#) ’Z)[(&") ’ 4KML(&() 以及 )aVa(&%) 等也
参与到了渗透压应答过程中%以协助细胞应对高盐
胁迫&

粗糙脉孢菌中的 P)N#’P)N" 和 P)N0 信号通路
与 酿 酒 酵 母 的 )>E05)>E00 V̂U___’ U.>0
V̂U__(&H)和 Z9W& V̂U_(&$)通路同源都参与渗透
压胁迫的调控& 但是粗糙脉孢菌中渗透压调控通路
仍有许多问题需要研究%如下游基因是如何被 P)N0
V̂U_通路调控的%都有哪些相关转录因子参与其
中等&

本研究构建了转录因子 *$3KD 的基因缺失突变
体%检测 *$3KD 基因缺失突变体的渗透压表型%发现
转录因子 TVZND 参与调控渗透压应答基因的转录%
但不依赖于 P)N0 V̂U_的信号通路& 这些工作将
为粗糙脉孢菌中渗透压调控机制的研究和其他物种
中的相关研究提供借鉴和参考&

$%材料和方法

$J$%材料
$J$J$%菌株和质粒!粗糙脉孢菌 H%ND!)2% $"%#011
!-(-K)2% $"野生型菌株%本实验室保存$粗糙脉孢
菌 Q;%1?GB!)2% $"基因敲除宿主菌株%可通过定向
引入潮霉素抗性基因 3:3 进行基因定向敲除%本实
验室保存$粗糙脉孢菌 D1&N(!)2% 3&4KD% !"%组氨酸
营养缺陷型菌株%可作为相关表达载体转化的宿主

菌株%本实验室保存$质粒载体 +e<N" ŜAN(Z@>和
+e<ND[=<W均由本实验室保存&
$J$J(%主要仪器!超净工作台%分光光度计%微型台
式真空泵%电热恒温培养箱%恒温摇床%移液器%台式
高速冷冻离心机%电穿孔仪%水浴锅%聚丙烯酰胺凝
胶电泳仪%漩涡振荡器%U4K基因扩增仪%核酸电泳
槽及电泳仪%磁力搅拌器等&
$J(%粗糙脉孢菌基因缺失突变株的构建

本研究采用 49=9,等建立的方法来构建基因缺
失突变株 (01) & 利用同源重组的原理%用潮霉素抗性
基因 3:3 置换目标基因的开放阅读框!9+*; /*<B@;W
\/<-*% PK["& 从野生型菌株 H%ND 基因组中分别扩
增出 *$3KD 基因 PK[上’下游约 & E. 的 Y3V序列
作为 "g\=<;E 和 Dg\=<;E%经酶切后分别与潮霉素抗性
基因 3:3 连接%得到 "g\=<;E i7+7 片段和 Dg\=<;E i
7+7 片段& 再以连接产物为模板通过 U4K大量扩
增出两组片段& 将各 0 %W的这两组片段共转化粗
糙脉胞菌 Q;%1?GB菌株%利用细胞进行有丝分裂时发
生的同源重组%以潮霉素抗性基因 ! 3:3"替换宿主
菌基因组中的 *$3KD 基因%得到相应的基因缺失突
变体%然后通过杂交或分生孢子过膜等方法得到纯
合缺失突变体&
$J)%渗透压敏感表型检测

接种分生孢子至斜面基本培养基上%室温’光下
培养 # ’% B& 制备基本平板培养基%以及分别含有
#‘ 3<4=和 & -9=5T)9/.@,9=的平板培养基& 挑取
成熟分生孢子至装有无菌 BBZ0P的离心管中%制成
孢子悬液& 吸取 " %T孢子悬液分别滴在 D 种平板
培养基的中心位置%静置至孢子悬液中的水分被培
养基充分吸收& 将接种好的平板置于 0"o黑暗培
养箱中正置培养 #H 7 左右%至基本培养基上菌丝刚
刚长满整个平板%取出进行扫描&
$J*%粗糙脉孢菌可溶性蛋白的提取

接种分生孢子至斜面基本培养基上%室温’光下
培养 # ’% B& 将长好的分生孢子接种至相应的液体
培养基中%D1o温箱静置培养 0# 7 左右至菌膜形
成%移至 0"o摇床中 &#1 /5-@; 培养 D ’" 7& 收集
菌丝体样品置液氮中速冻%将样品在研钵中磨成均
匀的粉末%并转移粉末至 &C" -T离心管中& 将粉末
样品置于冰上%加入蛋白提取缓冲液 !*G,/<A,@9;
.:\\*/"%蛋白提取缓冲液中需加入 D 种蛋白酶抑制
剂 1C&‘ Û )[’ 1C1&‘ T*:+*+,@; 和 1C1&‘

"H$
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U*+>,<,@;& 如果检测蛋白的磷酸化水平%需加入磷
酸酶抑制剂至终浓度为#0" --9=5T3<[’&1 --9=5T
3<#Z0UP%00Z0P’ 0 --9=5T 3<DbP#’ & --9=5T
MYaV& 在漩涡振荡器上将粉末振荡重悬%&0111 pW
#o离心 &" -@;%将上清转移到离心管中& 上清即为
细胞的总蛋白&
$J+%!-;2-=5?042

每个样品的上样量为 #1 %W总蛋白%总蛋白定
量测定方法采用 L@9N/<B 公司试剂盒& )Y)NUV]M
电泳后转移至 UbY[膜上%随后添加一抗孵育%
UL)a缓冲液洗涤%添加二抗孵育%UL)a缓冲液洗涤
后添加 M4T显影试剂并用 f光片记录信号并显影&
$J’%K4=27-=5?042

每个样品的上样量为 01 %W总 K3V%总 K3V定
量方法采用紫外分光光度法& 总 K3V甲醛变性电
泳后毛细管吸附法转移至带正电的尼龙膜上并紫外
交联好%在杂交炉中 ("o预杂交 & 7 以上%加入用体
外转录法获得并过柱纯化的 K3V探针!"NUD0标记
的 haU"%("o杂交过夜%(Ho洗膜%压 f光片并显
影&

(%结果和分析

(J$%转录因子基因缺失突变体 %"+,)-.对渗透压敏
感

在渗透压平板实验中%我们发现 *$3KDO=突变体
有渗透压敏感表型& 在 @̂;@-<=培养基上 *$3KDO=突
变体长势较好%菌丝体布满整个平板%但是在加有
#‘ 3<4=和 & -9=5T)9/.@,9=的培养基上菌丝生长却
显著缓慢%只在平板中央形成一个小圈& 作为对照%
野生型菌株在 D 种培养基上的长势均好%而 P)N0
V̂U_途径中的 (4K0 缺失突变体则表现了更为敏感
的表型%无论在哪种高渗培养基上%菌丝体都不能生
长!图 &"& 这一结果暗示我们%*$3KD 很有可能参与
到了渗透压调控过程中&
(J(%HAI8) 影响渗透压应答下游基因的表达

*$3KDO=突变体表现的渗透压敏感表型以及
TVZND 蛋白在渗透压刺激下发生的磷酸化修饰表
明%TVZND 很有可能参与到了渗透压调控过程中&
为了进一步证实这一结果%我们用 39/,7*/; .=9,检
测了经 #‘ 3<4=处理 1’&"’D1’(1 -@; 后野生型’
(4K0O=突变体以及 *$3KDO=突变体中下游基因 -K3V

图 $&%%"+,)-.突变体对渗透压敏感

[@W:/*&?*$3KDO=-:,<;,F<>>*;>@,@c*,99>-9>,/*>>?

的水平& 我们选取了 P)N0 V̂U_下游渗透压应答
基因作为研究对象#+"9K& 编码甘油脱氢酶基因%是
甘油合成过程中的一员$4#*K& 是编码己糖转运蛋白
的基因%参与到了糖运输过程中$:"QK& 则参与糖异
生过程%编码磷酸烯醇丙酮酸羧激酶基因& D 个基
因都分别在不同的细胞生命过程中应对渗透压的胁
迫& 我们发现%野生型中!图 0"%在未经 3<4=处理
时%+"9K& 和 :"QK& 都有一定量的 -K3V产生%在加
入 3<4=后%随着时间的推移%两个基因的 -K3V的
水平经历了先降低后升高的过程%在处理 (1 -@; 后
达到最高%表明细胞已对渗透压做出了应答反应&
而 4#*K& 的 -K3V随着 3<4=处理时间的延长%则是
经历了从无到有并大量积累的过程& 与我们已经了
解的情况相一致%在 (4K0O=突变体中%以上 D 种基因
的 -K3V水平非常低%而且也不存在随着高盐处理
而出现表达水平振荡和提高的现象& 而在 *$3KDO=

突变体中%+"9K& 和 4#*K& 的 -K3V水平虽然也有随
着高盐处理时间延长而出现的振荡和提高%但是
-K3V的量与野生型相比%明显降低& 这一结果进
一步证明了 TVZND 确实参与到了粗糙脉孢菌的渗
透压调控过程中&
(J)%HAI8) 在渗透压刺激下被磷酸化修饰

研究显示%酿酒酵母中参与渗透压调控的一些
转录因子如 )E9& 和 Z9,& 等在渗透压刺激下可以被
磷酸化修饰& 这种磷酸化修饰可以帮助转录因子成
功进入细胞核%进而调控下游目标基因的表达& 那
么%TVZND 蛋白在渗透压刺激下是否也会发生磷酸
化修饰-

接下来我们将能够异位表达 ŜANTVZND 蛋白

(H$
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的菌株的分生孢子接入 &C"‘蔗糖液体培养基中%
0"o光照摇床中培养 01 7 左右%用 #‘ 3<4=分别处
理 1’&"’D1’(1 -@; 后收集样品%提取蛋白进行磷酸
化修饰的检测& 在蛋白提取过程中%我们做了两组
对比%一组加入了磷酸酶抑制剂%一组不加& 同时%
我们取未经 3<4=处理的蛋白 #1 %W%加入磷酸酶%
D1o消化 & 7%以消除 TVZND 蛋白可能存在的磷酸
化修饰%以此作为对照& 结果显示!图 D"%经磷酸酶

处理的 ŜANTVZND 蛋白只有一条带%约为 H1 EY<左
右& 与 1 -@; 的蛋白条带对比%加入 #‘ 3<4=后的
ŜANTVZND 蛋白条带出现明显的两条带%暗示在渗
透压刺激下%TVZND 蛋白被磷酸化修饰& 而在加入
磷酸酶抑制剂后%这种磷酸化修饰的变化更加明显&
而 1 -@; 的蛋白条带也表现了明显的迁移变化%说
明在正常情况下%TVZND 蛋白也存在一些修饰&

图 (&%%"+,) 缺失影响渗透压应答基因的表达
[@W:/*0?2-+<@/*B W*;**G+/*>>@9; @; <*$3KD -:,<;,>,/<@; :+9; 9>-9>,/*>>?

图 )&%渗透压刺激下(HAI8) 磷酸化修饰检测
[@W:/*D?a7*<;<=S>@>9\TVZND +79>+79/S=<,@9; :;B*/9>-9>,/*>>?

图 *&%/’,( 缺失不影响 HAI8) 蛋白在渗透压刺激下的磷酸化变化
[@W:/*#?Y*=*,@9; 9\(4K0 7<>;9*\\*A,9; ,7*+79>+79/S=<,@9; 9\TVZND +/9,*@; :+9; 9>-9>,/*>>?

(J*%HAI8) 磷酸化修饰的变化不受 #F8( 调控
酿酒酵母中 Z9W& 可以磷酸化参与渗透压调控

的转录因子%进而调控下游应答基因的表达& 那么
TVZND 的磷酸化修饰是否是由 P)N0 介导的呢- 我
们将表达载体 +e<N" ŜAN(Z@>NTVZND 转入 (4K0O=突

变体中%并按照前面检测渗透压刺激下 ŜANTVZND
蛋白磷酸化的方法%对 (4K0O=突变体以及 D1&N( 野生
型菌株中的 TVZND 在渗透压刺激下的蛋白磷酸化
变化进行检测& 结果显示!图 #"%(4K0O=突变体中%
在没有 3<4=处理时%TVZND 蛋白呈弥散条带%说明
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TVZND 自身存在一些未知修饰& 在加入 3<4=&"
-@; 后%TVZND 蛋白即出现很高的迁移%蛋白变大%
说明 TVZND 被磷酸化修饰& 这与在野生型菌株中
TVZND 蛋白磷酸化修饰的变化情况是一样的& 这说
明 (4K0 的缺失并没有影响 TVZND 蛋白在渗透压刺
激下发生的磷酸化变化%因此 TVZND 对渗透压刺激
信号的响应是不依赖于 P)N0 蛋白的&
(J+%%"+,) 的缺失不影响 #F8( 的蛋白水平和磷酸
化水平

图 ’&%%"+,)-./’,(-.与 %"+,)-.’/’,(-.对渗透压应答基因表达影响的对比

[@W:/*(?a7*B@\\*/*;,@-+<A,>9; 9>-9N/*>+9;>@;WW*;**G+/*>>@9; @; *$3KDO=(4K0O=% *$3KDO=<;B (4K0O=>,/<@;>?

既然 TVZND 的磷酸化不是由 P)N0 介导的%那
么 TVZND 会不会在 P)N0 的上游行使功能呢- 接下
来我们检测了渗透压刺激下 1’&1’01’D1’(1 -@; 时
野生型以及 *$3KDO=突变体中 P)N0 蛋白总量的变化
情况& 结果发现%不管是在野生型中还是 *$3KDO=突
变体中%渗透压刺激下 P)N0 蛋白总量没有发生明显
的变化!图 ""& 这说明 *$3KD 的缺失未对 P)N0 蛋白
的表达产生影响%TVZND 与 P)N0 之间无相关性&

酿酒酵母中 Z9W& 在渗透压刺激下自身能够发
生磷酸化的变化%既然 TVZND 不影响 P)N0 蛋白总
量%那会不会影响 P)N0 在渗透压条件下发生的磷酸
化变化呢- 我们接着又利用 P)N0 磷酸化的抗体检
测了 3<4=处理下相同时间点时野生型以及 *$3KDO=

突变体中 P)N0 蛋白的磷酸化水平!图 ""& 与之前
研究报道相一致%野生型中%在未加入 3<4=时%P)N0
蛋白的磷酸化水平非常低%但是在加入 3<4=仅 &1
-@; 的时间里%P)N0 便达到了最高水平%随着时间的
推移%P)N0 磷酸化逐渐降低%在 3<4=处理 (1 -@; 时
基本又回到了本底水平& P)N0 的这一磷酸化变化
趋势是与细胞适应渗透压胁迫的过程相一致的& 而

图 +&%渗透压刺激下(%"+,) 的缺失不影响 #F8( 的蛋白

水平和磷酸化水平
[@W:/*"?Y*=*,@9; 9\*$3KD B9*>;9,@;\=:*;A*,7*+/9,*@; =*c*=<;B

+79>+79/S=<,@9; =*c*=9\P)N0 :+9; 9>-9>,/*>>?

在 *$3KD 突变体中我们也观察到了与野生型中相同
的 P)N0 磷酸化变化情况& 这说明 *$3KD 的缺失也不
影响 P)N0 蛋白的磷酸化变化&
(J’% %"+,)-. /’,(-.中下游基因 G,KA 水平比
/’,(-.低

为了进一步确定 TVZND 与 P)N0 V̂U_途径的
关系%我们构建了 *$3KDO=(4K0O=双突变体%检测了
*$3KDO=(4K0O=双突变体’(4K0O=单突变体以及 *$3KDO=

单突变体对下游基因 +"9K&’4#*K& 和 :"QK& -K3V水
平的影响 !图 ( "& 39/,7*/; .=9,结果显示 *$3KDO=

(4K0O=双基因的缺失完全破坏了 +"9K& 和 :"QK& 对渗
透压的应答%我们几乎检测不到两者 -K3V的转
录%这比 (4K0O=单突变体所造成的影响还要严重一
些& 而在 *$3KDO=(4K0O=双突变体以及 (4K0O=单突变

HH$
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体中%我们检测不到 4#*K& -K3V的产生& 双突菌株
中响应渗透压刺激的效应基因 -K3V转录水平比
任一单突菌株的量都少甚至不转录的结果%可进一
步确定 TVZND 蛋白与 P)N0 蛋白分别存在于两条通
路中%换句话说 TVZND 并非存在于 P)N0 V̂U_调
控通路中!图 %"&

图 L&粗糙脉孢菌中渗透压应答反应的示意图
[@W:/*%?V >A7*-<,@AB@<W/<- 9\9>-9N<B<+,@c*/*>+9;>*>@;

C6;’(4:(’$ "’$44$I

)%讨论

酵母中的 Z9W& 可以磷酸化相关转录因子%例
如转录因子 )E9&’Z9,& 等%进而调控基因表达& 但
是我们的实验数据表明 TVZND 虽然在渗透压刺激
下能够被磷酸化修饰%但是这种磷酸化修饰并不是
由粗糙脉孢菌中的 Z9W& 同源蛋白 P)N0 介导的%因
此 TVZND 很有可能参与一条新的渗透压调控通路&
在酵母中%负责渗透压调控的主要是 Z9W& V̂U_通
路%另外也有研究表明 U_V也参与到了渗透压调控
过程中& 在哺乳动物细胞中%渗透压的调控由多条
通路参与%包括 +DH V̂U_途径’[S; 途径等等&
34L2比对结果显示%粗糙脉孢菌中与 +DH 同源的蛋
白是 P)N0%有 "&‘的同源性$粗糙脉孢菌中与 [S;
同源 的 蛋 白 是 34h100D# ! V̂U E@;<>* E@;<>*
E@;<>*% c</@<;,"%有 0H‘的同源性&

因此在粗糙脉孢菌中如果存在 P)N0 V̂U_以
外的渗透压调控通路%是可以理解的& 如果存在这
种情况%那么对粗糙脉孢菌中参与渗透压调控的通
路的系统研究%包括参与基因表达调控的转录因子
的探究%信号是如何转导等生命过程都具有十分重
要的生物学意义%一方面可以让我们更深刻的理解
生物是如何应对复杂的外界生存环境$另一方面%可
以为我们研究高等哺乳动物的渗透压调控过程提供
有意义的借鉴&

此外%我们在检测 TVZND 蛋白的磷酸化修饰时
发现%渗透压刺激导致 ŜANTVZND 蛋白大小发生了
明显的变化%从 &11 EY<左右增加至 &D1 EY<左右%
而且在 )Y)NUV]M上 ŜANTVZND 蛋白迁移明显变
化& 那么渗透压刺激下发生的这么大的蛋白大小的
变化%TVZND 蛋白只存在磷酸化修饰的变化吗- 会
不会还有其它形式的修饰- 我们分别用泛素以及
)ĥ P的抗体检测用 ŜA抗体免疫沉淀下来的
TVZND 蛋白%发现 TVZND 并不存在泛素化及 )ĥ P
化这两种修饰%这暗示 TVZND 在渗透压刺激下发生
了多个位点的磷酸化修饰& 这么多位点的磷酸化修
饰暗示了 TVZND 在参与渗透压调控过程中发挥的
作用也许是多样与复杂的&

在应对渗透压胁迫过程中%基因转录水平的调
控发挥着不可替代的重要作用& 而参与基因调控的
一些转录因子同样发挥着重要作用& 酵母中参与渗
透压调控的转录因子已有许多研究%但是大多都不
保守& 而在哺乳动物细胞中%虽然也有报道证明一
些相关转录因子也参与到了渗透压调控过程中%但
是具体的调控机制仍不清楚& 由于哺乳动物细胞信
号调控通路比较复杂%且很难进行遗传操作%一些研
究方法无法实行& 因此%脉孢菌作为遗传分析和生
物化学研究的经典材料%它比酵母高等%却不如哺乳
动物复杂%易于培养%便于进行遗传操作%很适合用
来进行渗透压机制的研究%并为高等生物提供一些
借鉴&

本文对粗糙脉孢菌中的转录因子 TVZND 参与
渗透压调控过程做了初步研究& 平板筛选结果显示
*$3KDO=突变体表现出渗透压敏感表型& 39/,7*/;
.=9,结果显示%*$3KDO=突变体中渗透压应答下游基
因的转录水平降低& Q*>,*/; .=9,结果显示%野生型
菌株在渗透压的刺激下%TVZND 蛋白发生了磷酸化
修饰& 这些实验结果都说明了 TVZND 是通过影响

$H$
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下游基因的转录%而调控渗透压应答的& 但让我们
意外的是%TVZND 在渗透压刺激下发生的磷酸化修
饰并不是由经典的渗透压应答途径中的 P)N0
V̂U_介导的%且TVZND 也不在P)N0 的上游行使功
能%这促使我们大胆猜测%在粗糙脉孢菌中可能存在
着另外一条通路%也参与渗透压的调控过程& 要想
探究 TVZND 参与渗透压调控的具体机制%还有待于
进一步地研究&
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