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摘要: 目前发现的植物多肽多达 9种。基于配基- 受体的胞间互作模式, 目前公认的植物多肽激素包括 4

种: 系统素 ( Systemin)、植物硫肽激素 ( Phytosulfokine)、SCRPSP11和 CLV3, 分别参与了植食性昆虫防御反

应、细胞增殖、自交不亲和的识别, 以及茎分生组织干细胞分裂与分化平衡的维持。本文对四种植物多肽

激素基因家族的研究进展做了较为详尽的综述, 并结合本试验室的研究进展做了展望。
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Abstract: There are at least nine members in the plant peptides, whose protein sequences have been published. Basing on

the cel-l to- cell interactioncs pattern of / ligand- receptor0 , four peptides have been accepted as peptide hormones, including

Systemin, Phytosulfokine, SCRPSP11 and CLV3, which are involved in wounding respond, cell proliferation, percipience

between pollen and stigma in sel-f incompatibility, and balancing division and differentiation in the shoot apical meristem

( SAM) , respectively. Here, we outline recent understanding of these four plant peptide hormones, meanwhile make a

prospection according to our researchcs advance.
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  大量基于动物的研究表明, 多肽可能以其长

度、序列和翻译后修饰的多样性, 而成为动物胞

间互作最普遍的介质。一直以来人们认为, 高等

植物的胞间互作主要由亲脂的小分子化合物完

成, 如生长素、脱落酸、茉莉酸、细胞分裂素、

赤霉素、乙烯和油菜素内酯等, 这些植物激素在

植物的不同发育阶段, 广泛地介导胞间信号传

导。近来大量的生化和遗传研究表明, 植物多肽

信号同样参与了植物的生长和发育等不同方面的

调控, 包括防御反应、细胞增殖、自交不亲和的

识别、分生细胞的组织和组织脱落等。基于配基

- 受体的胞间互作模式, 目前公认的植物多肽激

素包括 4 种: 系统素 ( Systemin)、植物硫肽素

( Phytosulfokine)、SCRPSP11和 CLV3。

系统素 ( Systemin)

多数植物物种在受到昆虫伤害之后, 都会产

生系统的伤害反应, 激活一系列防御蛋白基因的

转录, 在叶和茎组织大量积累防御蛋白, 从而抑

制昆虫的取食。系统素用来描述植物响应机体损

伤而诱导产生, 并局部地或系统性地激活防御基

因表达的防御信号多肽 ( Pearce 等, 2001)。目前
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发现的系统素包括 TomSys 和 HypSys ( hydroxypro-

line-rich glycopeptides) (图 1: A)。

通过对番茄蛋白抑制剂诱导因子的纯化和功

能分析, 研究人员成功地从细胞壁鉴定出长度为

18个氨基酸的系统素多肽, AVQSKPPSKRDPPK-

MQTD ( Pearce等, 1991) , 其前体蛋白及其 mRNA

只分布于叶中脉和次叶脉的韧皮部薄壁组织细胞

以及茎和叶柄的双维管束 ( Narv�ez-V�squez and

Ryan, 2004)。随后分别从烟草和番茄发现新的

系统素类型, 即富含羟脯氨酸糖肽 ( HypSys,

hydroxyproline-rich glycopeptides ) : TobHypsys Ñ 和

TobHypsys Ò ( Pearce 等, 2001) ; TomHypSys Ñ,

TomHypSys Ò和 TomHypSys Ó ( Pearce and Ryan,

2003)。与番茄系统素 (TomSys) 一样, 烟草和

番茄富含羟脯氨酸糖肽都是通过对前体蛋白进行

剪切加工, 产生成熟的系统素 ( McGurl 等,

1992; Constabel等, 1998)。当然, 富含羟脯氨酸

糖肽需要羟脯氨酸糖基化过程, 并且它们都分别

源自烟草和番茄的同一个前体蛋白 (图 1: A)。

大量研究表明, 系统素受机械伤害诱导, 强烈诱

导蛋白酶抑制剂基因的表达, 提高对植食性昆虫

的抗性 ( Orozco-Cardenas 等, 1993; Mcgurl 等,

1994; Pearce 等, 2001; Pearce and Ryan, 2003;

Narv�ez-V�squez等, 2007)。

从第一个系统素迟钝突变体 def-1 ( jl5 ) , 即

茉莉酸积累缺陷型突变体的发现 ( Howe 等,

1996) , 到系统素迟钝型 spr1 和 spr2 突变体以及

茉莉酸信号迟钝型突变体 jai1 的嫁接研究 ( Lee

andHowe, 2003) , 以及对 TomHySys 和 TomSys前

体转基因植株的茉莉酸合成途径关键酶的检测

(Narv�ez-V�squez等, 2007) 和对番茄系统素及其

前体的同位素示踪 ( Narv�ez-V�squez 等, 1995;

Narv�ez-V�squez and Ryan, 2004) 等一系列研究表

明: 系统素作为小肽能通过维管组织进行局部短

图 1  系统素、植物硫肽激素前体蛋白和部分 CLEPCLV3 基因家族蛋白氨基酸序列

下划线为预测的信号肽, 星号表示相同的氨基酸残基。A, B, 灰色域表示编码成熟多肽域, 箭头表示羟脯氨酸糖基化修饰 ( O

表示羟脯氨酸) , 成熟的PSK须经酪氨酸硫 (Y) 化修饰。C, D, 灰色表示相同的氨基酸, 方框表示保守域

Fig. 1 Deduced amino acid sequences of precursor proteins for Systemin, Phytosulfokine,

and several protein sequences of CLEPCLV3 family gene

Predicted N-terminal signal sequences are underlined, ident ical amino acid residues are indicated by an asterisk. A, B, Domain encoding mature

peptides are highlighted in gray, and hydroxyprolinat ion glycosylation is displayed by vertical arrow (O, hydroxyproline) . Mature PSK is modified

by sulfation in Tyrosine ( Y) . C, D, Identical amino acid residues are highlighted in gray, the rectangle domain represents conserved domain
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距离的移位; 但系统性有效的长距离响应, 依赖

于进入维管系统的系统素对周边维管组织的茉莉

酸生物合成的激活, 并以茉莉酸为信号分子实

现。

通过 [
125
I] 标记的番茄系统素的结合分析,

发现存在一个与系统素蛋白亲和性很高的蛋白

SR160 (Meindl等, 1998) , 属于富含亮氨酸重复

序列类受体激酶成员 ( LRR-RLK, leucine-rich re-

cepto-r like kinase ) , 为番茄的油菜素内酯受体

tBRI1 的直向同源物 ( Montoya 等, 2002; Scheer

等, 2002)。在番茄悬浮细胞试验中, 油菜素内

酯并不和系统素竞争结合 tBRI1 ( SR160) , 而可

逆地抑制系统素诱导的蛋白酶抑制剂的合成

(Scheer等, 2003) , 暗示两者可能通过与同一个

受体的不同识别位点作用, 实现信号传导。

植物硫肽激素 ( Phytosulfokine)

悬浮培养的植物细胞增殖严格依赖于细胞的

密度, 低密度的培养只能在条件培养基 ( Cond-i

tional medium ) 上进行。利用看护培养 ( nurse

cultures) 技术, 即将目的细胞团靠近但不接触高

密度的看护细胞, 研究人员成功地实现了低密度

细胞的增殖。直到植物硫肽激素基因 ( PSK) 的

发现, 才使得看护培养的分子原理得以解释。

植物硫肽素 ( Phytosulfokine) 以两种形式存

在, 即 PSK-A和 PSK-B ( Matsubayashi and Sakaga-

mi, 1996) , PSK-B较 PSK-A在 C末端少一个谷氨

酰胺, 目前研究主要集中在 PSK-A。PSK-A为一

个5个氨基酸的小肽 [ sYIsYTQ] , 即硫化色氨酸

- 异亮氨酸- 硫化色氨酸- 苏氨酸- 谷氨酰胺。

OsPSK前体 ( preprophytosulfokine) 氨基酸长度为

89aa, 在N端拥有一个信号分泌信号, 在其近 C

端只有出现一次 PSK序列, 通过剪切和修饰产

生成熟的 PSK ( Yang 等, 1999)。目前已经发现

的PSK基因, 在其近 C 端都具有唯一的 PSK保

守区域。PSK除了促进植物的细胞的增殖 ( Mat-

subayashi and Sakagami, 1996; Matsubayashi 等,

1997) , 促进百日菊 ( Zinnia elegans ) 叶肉悬浮细

胞的管状分子 ( tracheary element ) 分化外 ( Mat-

subayashi等, 1999) , 业已证明PSK在植物的不同

生长阶段, 可以促进诸如日本柳杉 ( Cryptomeria

japonica) 体细胞胚胎发生和根、芽的形成及花

粉的产生, 高浓度 PSK 能够延长热胁迫幼苗的

衰老 (Matsubayashi and Sakagami, 2006)、影响单

个细胞生长和寿命的潜能 ( Matsubayashi 等,

2006)。其他研究表明, 玉米 ( Zea mays L. ) PSK

的分子生物学功能可能主在转录水平上对特定组

织和细胞类型及其发育进行调控 ( Lorbiecke 等,

2005)。另外, PSK 前体基因在不同的裸子植物

和被子植物中均有发现, 其中拟南芥拥有 6个

(图 1: B) , PSK 分布于大部分组织, 包括幼苗

和成熟的叶、茎、根及愈伤组织 ( Yang 等,

1999; Matsubayashi等, 2006)。近来, 研究人员又

在拟南芥悬浮培养细胞培养基中分离得到了一个

长为 18aa 的硫化酪氨酸的糖肽, 命名为 PSY1,

能促进细胞的增殖, 并在拟南芥不同组织广泛地

表达 (Amano 等, 2007)。

[
35
S] 和 [

3
H] 标记的 PSK, 特异结合悬浮

培养细胞富含质膜的组分 ( Matsubayashi 等,

1997) , 借助 [
125
I] 标记 PSK类似物, 采用亲和

柱层析法分离纯化得到两个与 PSK 特异结合的

蛋白, 120-kD和 160-kD ( Matsubayashi and Sakaga-

mi, 2000)。通过亲和膜色谱技术, 从胡萝卜

( Daucus carota ) 分离纯化出与 PSK 特异结合的

120-kD膜蛋白 DcPSKR1 (Matsubayashi等, 2002) ,

并确定配基 PSK 结合域为 DcPSKR1 的 Glu
503
-

Lys
517

( Shinohara 等, 2007)。DcPSKR1全长 cDNA

编码一个 1021aa 的受体蛋白, 包括膜外的亮氨

酸重复序列, 单跨膜区域和胞内激酶域。通过对

PSK进行 [
3
H] 标记的响应试验发现, 胡萝卜细

胞过量表达该受体激酶, 能显著地提高 PSK 结

合位点 数 ( Matsubayashi 等, 2002 )。依据与

DcPSKR1氨基酸的相似性, 在拟南芥获得其同源

基因 At2g02220 ; 对其进行功能性获得和缺失试

验表明, PSK信号途径在维持细胞寿命和生长潜

能中扮演重要的角色 ( Matsubayashi 等, 2006)。

另外, AtPSY1的识别依赖于基因 At1g72300, 为

富含亮氨酸重复序列的受体激酶 ( LRR-RK)

(Amano等, 2007)。

SCRPSP11
在植物两性生殖中, 很多开花植物具有自交

不亲和系统 ( sel-f incompatibility, SI) , 也是避免

近亲繁殖最为重要的策略之一。当自身花粉与柱
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头乳状细胞接触, 随即完全抑制花粉管侵入柱头

表皮细胞, 从而实现自交不亲和 ( Nasrallah,

1997)。

自交不亲和有芸苔属 ( Brassica)、茄科 ( So-

lanaceae) 和罂粟科 ( Papaveraceae ) 为代表的 3

个不同类型, 芸苔属类型的 SI 是由单一的复等

位基因位点, S位点控制, 包括 3个高度多态性

的基因: SRK ( S-receptor kinase ) 基因、SP11

(S- locus protein) 基因 [即 SCR ( S- locus cysteine-

rich protein) 基因] 和 SLG ( S- locus glycoprotein)

基因。SCRPSP11为只在花药绒毡层表达的富含
半胱氨酸的胞外多肽, 为花粉粒自交不亲和识别

所必需 ( Schopfer 等, 1999; Takasaki 等, 2000)。

SLG 和SRK 显著地表达于柱头乳突细胞 ( Takay-

ama 等, 1987) , SLG 编码一个定位于细胞壁的胞

外糖基化蛋白 (Nasrallah等, 1987) , SRK 编码一

个典型的胞外含有 S-结构域的类受体激酶 ( Stein

等, 1991)。SLG对 SRK 与 SP11的识别, 具有重

要作用 ( Takayama等, 2001; Shimosato 等, 2007)。

由花粉 绒毡层 分泌的 SCRPSP11 ( Shiba 等,

2001) , 随花粉的发育沉积于花粉鞘, 与柱头乳

突细胞分泌的 SLGPSRK 受体复合物相互识别,

产生自交不亲和反应。

CLV3 基因

高等植物的茎分生组织是一个有活力的结

构, 它的维持依赖于器官起始和干细胞的自我更

新等两个过程的平衡。在拟南芥的茎分生组织和

花分生组织, WUS ( WUSHEL) 是保持干细胞特

性所必需的, 同时 CLV ( CLV1, CLV2, CLV3)

促进器官分化起始。CLV3 的表达抑制WUS 的转

录水平, 而 WUS 的表达促进干细胞标志基因

CLV3 的表达, 维持干细胞特性, 从而在干细胞

和潜在的器官中心建立一个自我调节的互作反馈

环 ( Schoof等, 2000) , WUS 和CLV3 在调控茎端

分生组织中, 分别扮演着相互作用的正向与反向

反馈角色。

  拟 南芥 CLAVATA 位 点 ( CLV1、 CLV2、

CLV3) 编码的小肽, 是拟南芥干细胞分化和器

官发生极为重要的信号化合物 (Kayes and Clark,

1998)。CLV1 编码一个富含亮氨酸重复序列的受

体激酶, 其mRNA主要分布于茎分生组织的中心

域的 L3和花分生组织的第四期花中 ( Di�vart and

Clark, 2003)。CLV2 编码一个含有小的跨膜域,

没有胞内激酶域, 富含亮氨酸重复序列的类受体

蛋白, 其 mRNA在包括茎分生组织和花分生组织

的不同的组织广泛分布 ( Jeong等, 1999)。CLV3

编码一个长度为 96aa, 在其 N端具有分泌信号

肽, 其mRNA主要在茎分生组织和花分生组织中

心域的 L1和 L2表达 ( Fletcher 等, 1999)。在茎

和花分生组织中, WUS 基因只在分生组织的中

心, 位于最外层的三层细胞之下的小群细胞中表

达 ( Schoof等, 2000) (图 2)。

  目前研究表明, CLV3 的功能依赖于WUS 的

表达 ( Brand等, 2002)。过量表达 WUS 使干细

胞的增殖失去控制 ( Fiers 等, 2005; Xu 等,

2005) , wus 突变体的干细胞无序分化而使茎分

生组织消失 ( Laux 等, 1996) ; clv 突变体则导致

茎分生组织干细胞过度增殖 ( Kayes and Clark,

1998; Di�vart and Clark, 2003) , 而 CLV3 过量表

达植株不仅使茎分生组织的分生功能丧失, 也使

根分生组织的分生功能丧失 (Hobe等, 2003)。

图 2  茎分生组织结构, 和 CLV3、CLV1与 WUS茎分生组织内的分布及互作简图 (引自 Carles and Fletcher, 2003)

Fig. 2  Structure of the shoot apical meristem ( SAM) , and the simply interactive pattern during

CLV3, CLV1, and WUS (Carles and Fletcher, 2003)
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同时, 干细胞积累和命运依赖于 CLV3的活性和

CLV3信号途径专一的 CLV1PCLV2受体激酶复合
物, 通过激活 CLV 途径能抑制干细胞正调转录

因子WUS 的活性 ( Brand 等, 2000)。CLV3通过

分泌途径转运, 胞外信号是其成功激活 CLV1P
CLV2受体复合物所必需的 ( Rojo 等, 2002) ,

CLV2通过二硫键与 CLV1结合, 提高 CLV1蛋白

活性水平并促进两个 CLV1 蛋白复合物的积累

( Jeong等, 1999)。最新研究表明, 在拟蓝芥干细

胞维持中 CLV3通过直接与 CLV1的胞外域结合,

以配基 ) 受体形式发挥功能 (Ogawa等, 2008)。

CLE ( CLV3-like, CLAVATA3PESR-related) , 一
个编码 CLV-like 基因的多肽家族 ( Cock and Mc-

Cormick, 2001) , 拟南芥 CLE 家族有 26个成员多

肽 ( Ito 等, 2006)。第一个鉴定的 CLE 为玉米

Esr ( embryo surrounding region) ( Opsah-l Ferstad等,

1997) , 之后又从油菜 ( Brassica napus) 分离得到

BnCLE19 ( Fiers等, 2004)。尽管它们的蛋白质全

序列没有多高的相似性, 却都拥有一个 CLE 保

守域 (图 1: C) , 而该域正是 CLE 和 CLV3的功

能域 ( Fletcher等, 1999; Hobe等, 2003; Fiers等,

2005; Kondo等, 2006; Ni and Clark, 2006)。

CLE不仅参与了茎分生组织平衡的调节,

CLE40 与CLE19 的研究表明它同样在根分生组织

的维持中扮演重要的角色 ( Casamitjana-Mart�nez

等, 2003; Hobe等, 2003)。对管状分子分化抑制

因子TDIF的研究, 发现TDIF 为 12个氨基酸组

成的 CLE 域多肽, 即 HEVHypSGHypNPISN ( Ito

等, 2006) (图 1: D)。该研究结果显示CLE同时

具有促进细胞分化和抑制细胞分化的双重功能。

研究展望

系统素、植物硫肽激素、SCRPSP11和 CLV3

均存在对其前体进行翻译后的剪切和修饰过程。

PSK保守域N端的天冬氨酸 ( D) 位点可能在剪

切识别中极为重要, PSK-A保守域的 C端与 PSK-

B相区别的最后一个谷氨酰胺 ( Q) 的功能有待

进一步阐述。综合分析目前 CLE保守域氨基酸

点突变及剔除试验的结果, 可以发现保守域内的

精氨酸 ( R)、组氨酸 (H ) 和甘氨酸 ( G) 对维

持保守域的功能极为重要, 而其它保守域内的氨

基酸, 对保守域功能的贡献可能是由氨基酸性质

类型决定。

基于已知在细胞间信号中起作用的植物多肽

大多数为单外显子基因, 研究人员通过生物信息

法从拟南芥全基因组内搜索得到 33809 个 ORFs

( http: PPpeptidome1missouri1eduP) , 它们长度编码
长度在 25到 250个氨基酸, 在 N端有剪切信号

肽, 并且同时无跨膜域和内质网腔滞留信号

(Lease and Walker, 2006 )。本实验室通过 RT-

PCR, 已在 mRNA 水平验证了近 30 多个多肽基

因的存在 (数据未报道)。虽然通过生物信息学

分析, 可以预测到大量植物多肽的存在, 但其分

子生物学功能仍然需要大量的研究工作来阐明。

转录调控因子WUS和 CLV3在茎分生组织形

成反馈环, 维持干细胞的正常功能。通过对

CLE40、CLE19 和 CLV3 的启动子, 进行顺式元

件分析发现, 前两者均不含有被WUS识别的顺

式序列 ( TTAATGG ) ( Lohmann 等, 2001) , 而

CLV3 启动子序列包含 3个WUS结合位点。这或

许有助于解释 CLV3的 CLE域交换试验 ( Ni and

Clark, 2006) 和 CLE40 启动子域交换试验 (Hobe

等, 2003) 的分子机理。通过将多肽基因启动子

与 GUS报告基因融合, 分别构建相应转基因植

物, 系统分析多肽表达模式以及相应启动子区域

的WUS结合位点对其表达水平和表达模式的影

响, 将有助于理解多肽表达调控机制及其分子生

物学功能。
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