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α  本文结合植物体中硒的代谢途径概述硒的生理学

及生物化学作用 并以现代生物技术为依据在分子水

平上阐述硒结合蛋白质生物合成的分子机理∀

 植物体中硒的生物学及其生物化学

硒酸盐和硫酸盐的竞争性吸收是研究植物体硒2
硫拮抗的一个主要方面∀ 和 ∞ 成功地将

通常用于研究酶作用的 2 方程应用

于大麦根部对离子运输的研究 发现硒酸盐和硫酸盐

离子以相同的亲和力结合于根部细胞膜上的相同位

点 从而表现为竞争性结合 这个结合位点为载体或

渗透酶 经过它主动吸收硒酸盐≈ ∀ 人们曾多次观察

到黄芪 Αστραγ αλυσ χροταλαριαε 根部对硒酸盐的主动

吸收过程可被呼吸抑制剂 如叠氮化物和二硝基苯酚

或低温所抑制∀ 研究大麦离体根对硫酸盐与硒酸盐的

相对吸收 结果表明两种元素在大麦根中的不同主要

是吸收后的代谢途径而不是吸收过程∀ 小球藻

Χηλορελλα ϖυλγ αρισ 对硒酸盐和硫酸盐的吸收也是竞

争性的≈ ∀

植物对亚硒酸盐的吸收比硒酸盐慢得多 当用硒

酸盐饲喂西红柿时 其木质部渗出液中硒的含量比外

部培养基的高 ∗ 倍 而改用亚硒酸盐时 总比培养

基的低≈ ∀表明该吸收可能是被动的过程 尽管也有部

分代谢途径可被抑制剂阻止≈ ∀ 植物吸收硒酸盐和亚

硒酸盐后自根部向上运输也有不同 例如西红柿运输

硒的量在供给硒酸盐时比供给亚硒酸盐多两倍≈ ∀ 硒

被植物体吸收后 在地上部分通过韧皮部迅速重新分

布∀

对积聚和非积聚植物的整个植株或离体根部进行

实验的结果证明 根对硒酸盐和亚硒酸盐的吸收并没

有什么不同 这表明两种类型的植物在吸收硒后不同

的代谢途径有待进一步探讨∀

植物体内硒酸盐的同化大多被认为是沿着硫酸盐

的同化途径进行的∀自酵母中分离的 × ° 硫酸化酶体

外可催化硒酸盐形成腺苷2 χ2磷酰硒酸 类同于硫酸

盐同化的第一步≈ 从 Αστραγ αλυσ一植物中分离出同

样的酶均能催化依靠硫酸盐和硒酸盐的 °° 2 × ° 的

交换 但没能合成腺苷2 χ2磷酰硒酸 后来在另一种

硒积聚植物 Ν επτυνια αµ πλεξ ιχαυλισ中得到证实∀亚硒

酸盐与亚硫酸盐在体内可能沿不同的途径分别被还原

成硒化物和硫化物 亚硒酸盐可能是通过光偶联 ≥

还原酶进行的≈ 图 ∀ 硒结合形成硫酸酯一类的类

似物至今还没有发现 但硒与多糖的结合可能是硒酸

酯取代了硫酸酯 硒与脂类的结合可能也不是代谢性

的 而是形成一种非共价键结合的含硒脂类∀ 有关硒

和硫的同化途径 至今还有许多问题有待解决∀

植物中发现了半胱氨酸 ≤ 和甲硫氨酸

的硒类似物 表 其中硒代半胱氨酸 ≈≥ ≤ 和硒

代甲硫氨酸 ≈≥ 都是蛋白质肽链中的组成部

分≈ ∀ 在积聚和非积聚植物中 ≈≥ ≤ 的合成都类似

≤ 的合成途径≈ 图 但≈≥ 的合成途径还

不清楚∀这两种类似物都不能以游离态的形式存在 但

≤ 和 可以较低水平存在于大部分的组织中∀ 植

物中非蛋白组分的硒代氨基酸及其作用吸引了相当多

的人去研究 在此不一一列举 有关这些非蛋白硒代氨

基酸的合成也普遍地被认为是沿着硫氨基酸的合成途

径进行的 但只有 ≥ 2甲基硒代半胱氨酸得到实验的

证实∀

某些硒积聚植物 例如 Αστραγ αλυσ ραχεµ οσυσ 在

野外生长时能散发出类似大蒜的特殊气味 这是由于

存在一些挥发性硒化合物 其中一种被证明为二甲基

二硒醚≈ ∀ 非积聚植物 例如苜蓿!卷心菜!向日葵!菠

菜等 也能产生挥发性硒化合物 其中卷心菜的一种化

合物即是二甲基硒醚∀不仅如此 在植物组织的干燥过

程中也有挥发性硒化合物产生 从而使其他的植物自

空中也能吸收到硒≈ ∀ 挥发性硒化合物产生的量与培

养基中的硒化合物的形式有关 卷心菜叶子在亚硒酸

盐中培养所释放的挥发性硒化合物比在硒酸盐中培养
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多 ∗ 倍≈ ∀

图  ≥ 通过植物叶绿体中光偶联 ≥ 还原酶结合于硒代半胱氨酸的可能途径

表 1 植物中存在的有机硒化合物

分子式     名称

≥ 2≤ 2≤ 2≤ ≥

≤ 2≥ 2≤ 2≤ 2≤ 2≤ ≥

≤ 2≥ 2≤ 2≤ 2≤ ≥ 2 2

≤ 2≥ 2≤ 2≤ 2≤ 2≤ ≥ 2 2

≤ 2≤ 2≤ 2≤ 2≥

    ≤ 2≤ 2≤ ≥

≤ 2≤ 2≤ 2≤ 2≤ 2

       ≤ 2≥ 2≤ 2≤ 2≤ Χ ∏ 2≥ 2 2

≤ 2≤ 2≤ 2≤ 2≥

≤ 2≤ 2≤ 2≤ 2≥ ≥

≤ 2≤ ≤ 2≥ 2≤ 2≤ 2≤

      ≥ 2 2

≤ 2≥ 2≤ ⁄

≤ 2≥ 2≥ 2≤ ⁄

 硒的分子生物学理论

尽管硒成为生命科学研究对象的时间可追溯到

世纪 年代 但硒的生物化学研究真正开始于

年由 ∏ 等人发现红细胞谷胱甘肽过氧化物

酶 ≥ 2° ⁄ ∞≤ 是含硒酶≈ 在这短短
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的 时间内 硒的生物化学!分子生物学研究已取得

了令人瞩目的进展∀继这一发现之后 人们从哺乳动物

中还发现硒为多种酶所需 例如磷酯氢过氧化物谷胱

甘肽过氧化物酶 人血浆 ≥ 2° ⁄ 型碘甲状腺素

χ脱碘酶等 此外 还从不同动物组织中分离和鉴别出

一系列功能尚未明确的含硒蛋白 微生物中含硒酶的

研究也有许多新的发现∀ 随着分子生物技术的发展和

在生物化学研究领域中的应用 使得人们对硒的生物

化学本质有了更深刻的认识 其中遗传基因≈≥ ≤

第 种氨基酸 密码子 的发现≈ 为经典的生

物化学增添了丰富的内容 从而也使硒的生物化学研

究进入了一个新的阶段∀

表 2 含硒蛋白质的分类

分类

≈≥ 2≥ °

  ∏ ¬

  ƒ

  ≈ ≥

  ≥ 2°

  ∏

≈≥ 2≥ °

  ×

  Β2

  ∏

≈≥ ≤ 2≥ °

  Β2

  ≠

∂ ≥ 2 °

≈≥ 2ƒ

  ÷

  ⁄ ° ≥ 2

  ⁄ ≥ 2

  

与此同时 硒对植物的作用机理研究也日趋完善

但植物细胞中 ≥ 2° ⁄ 的存在仍然意见分歧∀ 早期

的研究结果表明 ≥ 2° ⁄ 只存在哺乳动物细胞中

后来虽然在玉米!菠菜等细胞的粗提液中检测到该酶

的活性 但由于在分离纯化过程中不稳定而没有得到

定性研究 在蓝藻粘球藻 Γλοεοχαπσα 和极

大螺旋藻 Σπιρυλινα µ αξ ιµ α 的粗提液中也检测到该

酶的存在≈ 而在别的蓝藻如灰色念珠藻 Ν οστοχ

µ υσχορυµ 和聚球藻 Σψνεχηοχοχχυσ 以及其他的

高等植物中没有发现到这种酶的活性 近来对高等植

物组织培养的细胞和一种绿藻莱因衣藻 Χηλαµ ψ2

δ οµ ονασ ρεινηαρδ τιι 细胞进行研究 分离纯化得到

≥ 2° ⁄
≈ 并把它与哺乳动物的 ≥ 2° ⁄ 作了

比较 发现两者理化性质很相似 说明植物细胞中也存

在 依 赖 硒 的 ≥ 2° ⁄∀ 不 过 在 裸 藻 Ε υγ λενα

γ ραχιλισ 中又发现另一类不依赖硒的 ≥ 2° ⁄ 的存

在≈ 这一点与哺乳动物的不一样∀ 另外 在植物中还

发现其他的含硒蛋白质∀ 根据硒结合到蛋白中的前体

和代谢途径的不同 将含硒蛋白分成四类 见表 ∀

型是 重要的硒蛋白 硒以≈≥ ≤ 的形式结合

到蛋白上 但 ≥ 是协同转运的 即以硒化物 ≥ 2

和 丝氨酸 ≥ 作为前体 形成一种中间产物
≥ 通过密码子 特异性地结合到肽链的相

应位置∀ 型硒是以≈≥ 的形式形成中间产物

≈≥ 2 通过 密码子特异地结合到正

在合成的肽链上∀ 与此相同的 型 硒以≈≥ ≤ 形

式形成≈≥ ≤ 2 ≤ 通过 ≤ 密码子特异地结合

到正在合成的肽链上 这两种类型在蛋白质中的结合

都依赖细胞中≈≥ 或≈≥ ≤ ≤ 的比值∀

后一种 ∂ 型是硒结合蛋白 硒紧紧地与蛋白结合以

至在分离纯化过程中形成不同的含硒峰组分 硒的结

合可能是在翻译后结合到肽链中的氨基酸残基上 或

者是其他不明的修饰结果∀

自上述的讨论可知 生物体中硒主要是以≈≥ ≤

的形式存在于蛋白中 那么它是如何进入蛋白的

早在 年 ≠ ∏ 等人就从大肠杆菌 Ε σ2

χηεριχηια χολι 中发现了含硒 的存在 到

年 等从大鼠肝切片中证实≈≥ ≤ 能键合在

一种特异的 上≈ ∀ 但 ≥∏ 等人的研究结果表

明 硒的无机形式比≈≥ ≤ 更易进入 ≥ 2° ⁄ 而

且他们用同位素标记氨基酸的结果证明 ≥ 2° ⁄

中的≈≥ ≤ 的碳架是来自 ≥ 而不是≈≥ ≤
≈ ∀

年 ≤ 等人采用克隆技术 得到小鼠

细胞 ⁄ ≥ 2° ⁄ 的 ⁄ 顺序 发现与 号氨

基酸残基 即 ≈≥ ≤ 残基 相对应的密码子是

×
≈ 此后相继从人!牛!大鼠的 ≥ 2° ⁄ 基因以

及 Ε σχηεριχηια χολι甲酸脱氢酶的基因中均得到同样的

结果∀ 等人将 Ε χολι甲酸脱氢酶的 φδ ηΦ 基因

与 λαχΖ 基因在质粒 ƒ 中重组发现≈ 在培养基

中硒减少时 φδ ηΦ2λαχΖ 的 产物减少 当培养基

中不含硒时 转录就终止在肽链的 号密码子

处∀ 而在 Ε χολι 和鼠伤寒沙门氏菌 Σαλµ ονελλα τψ2

πηιµ υριυµ 无甲酸脱氢酶活性的突变株中 ≈≥ ≤

不能进入多肽链 当用 ≤ 代替 时 则≈≥ ≤

不能结合到 φδ ηΦ 产物中 而用 ≤ 和 代替

时 则≈≥ ≤ 的结合量显著减少 在这些突变
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株中 硒的缺乏不再阻止翻译 但甲酸脱氢酶的活力下

降 ∀ 以上事实说明在蛋白质的合成过中 ≈≥ ≤

并非是翻译后修饰所产生的∀

在 Ε σχηεριχηια χολι 中能携带 ≈≥ ≤ 并识到

的 的发现是≈≥ ≤ 进入蛋白质合成的

强有力证据≈ ∀这种特殊的 是一种称为 σελΧ 以

前称 φδ ηΧ 基因的产物 含有 不存在可编码蛋

白的开读框架结构 其中有一个典型的由 个碱基组

成的三叶草型 它含有一个 个碱基的 ⁄2噜

噗 可以与 上的 配对的反密码子 ≤

氨基酸臂比其它 多一对碱基 并能在其他所有

含有相同碱基的位置上发生变动∀ 等

人发现这个 不能携带培养基中直接供给的游离

≈≥ ≤ 考虑到 ≥∏ 等人的研究结果 即≈≥ ≤

的碳架来自 ≥
≈ 他们认为蛋白质中的≈≥ ≤ 残

基可能是由 ≥ 上的2 被硒取代而来 后来被实验

证实≈ ∀

图  原核生物≈≥ ≤ 的合成和进入蛋白质的模式

  经过一系列研究 ∏ 等人提出了原核生物≈≥

≤ 的合成和进入硒蛋白的机理≈ 图 ∀这个独特结

构来自 σελΧ 基因的 既可以与 ≥ 结合 也可以

连接≈≥ ≤ 为了区别其他 ≥ 等人定义它

为 ≈≥ ≥ 它在丝氨酰2 连接酶 2 2

的 作 用 下 与 ≥ 反 应 形 成 2 2
≈≥ 携有 ≥ 的 ≈≥ ≥ 能与≈≥ ≤ 合成

酶 键合 该酶是 σελΑ 基因产

物 其分子量为 ⁄ 在它的作用下 连接在 2
≈≥ ≥ 上 ≥ 的侧链氧被硒取代∀

在≈≥ ≤ 2 ≈≥ ≥ 的合成过程中还需要另一

种蛋白即 σελ∆ 基因产物 它的分子量为 ⁄ 含有

个 ≤ 残基 其中第 号 ≤ 残基为催化活性所必需

的 因此以又被称为 ≥∞ ⁄ 酶 在还原性条件下 它催

化 ≥ 与 × ° 反应生成硒授体分子≈ ∀

形成的≈≥ ≤ 2 ≈≥ ≥ 从≈≥ ≤ 合成酶中

释放出来 并键合到一个特殊的延长因子 ≥∞ 上∀

≥∞ 蛋白是 σελΒ 基因的产物 分子量约为 ⁄
≈

它由两部分组成 一个 ⁄ 的部分类似 ∞ƒ 2× ∏ 另一

部分约 ⁄ 为 ≥∞ 特有 它能识别≈≥ ≤ 2 2
≈≥ ≥ 并能键合到硒蛋白的 的发夹结构

上∀ 把这个≈≥ ≤ 2 ≈≥ ≥ 2≥∞ 复合物依附在

发夹结构上 使得≈≥ ≤ 更容易进入蛋白质∀ 同时

它可能具有把≈≥ ≤ 2 ≈≥ ≥ 带到 码邻

近 阻止释放因子 ƒ 接近核苷酸 位 而不让

翻译为终止码∀

原核生物的≈≥ ≤ 的生物合成和进入蛋白质的

分子机理已接近明了 参与该过程的 个基因 σελΑ

σελΒ σελΧ 和 σελ∆ 已分别从产生甲酸脱氢酶的 Ε χολι

中分离纯化 并已测得它们产物的一级结构 相应的功

能也已确定≈ ∀至于真核生物≈≥ ≤ 的合成途径

知之甚少 但目前也已得到一些证据≈ ∀ 在此需说明

的是上述机理只适用≈≥ ≤ 通过密码子 特异

地进入硒蛋白 对于其他含硒蛋白的合成 硒的进入可
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能采用另外不同的途径 如通过 ≤ 或 的密码

子!硫代谢途径!翻译后的修饰等 所有这些都有待进

一步完善∀
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α  鱼类多倍体育种 年代以来得到了迅猛发

展∀ 年代后期 年代初更是在其实用化研究上取

得较大成绩∀其中海产鱼类研究成功的鱼种已有 余

种 鲽! 川鲽! 大菱鲆! 牙鲆! 黑鲷! 真鲷! 大西洋鲑

等≈ 像三倍体牙鲆等已生产实用化≈ ∀ 在国

内 淡水鱼有关研究开展得较早也较广泛 在鲤!草!

鲢!鳙等多种主要经济鱼类上都均有成功的报道 而针

对海水鱼类的有关研究刚刚起步 仅进行了黑鲷!牙鲆

三倍体≈ 和真鲷三!四倍体等的初步探讨 至于将其

应用于生产上仍尚有一定距离∀ 本文仅就近年来国内

外有关海水鱼多倍体诱导和倍性鉴定方法!研究热点

以及发展趋势进行介绍∀

 关于多倍体诱导方法的研究

多倍体是由于细胞内染色体加倍而形成的 即通

过抑制受精卵第二极体的放出产生三倍体或抑制第一

次卵裂产生四倍体∀ 目前被广泛采用的诱导方法有生
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