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非豆科植物共生受体样蛋白激酶研究进展
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摘 要 植物根部能够与微生物形成相互依存、互惠互利的共生关系，非豆科植物根系主要与内生真菌形成菌根的共生体。

共生受体样蛋白激酶（<-451’<1< 6/0/9:’6D(1K/ K1=,</，VP+.W）是植物识别菌根真菌诱导而产生的特异分子，它的蛋白结构由三个

部分组成，即：包含 " 个富含亮氨酸重复序列（Q..<）的胞外受体结合域、跨膜区和胞内蛋白激酶域。 42@*6 是控制共生形成的

一个关键组分，该基因所编码的蛋白在植物识别和应答菌根真菌早期信号转导途径中是必需的。对 42@*6 基因的研究为进一

步弄清植物D真菌共生的功能和作用机理打下了坚实的基础。
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在自然界中，许多植物和微生物相互受益而能

在恶劣的环境中生长，比如说共生关系：微生物从土

壤中吸取丰富的养分，与植物中的糖分交换，从而互

惠 互 利，促 进 彼 此 生 长。 丛 枝 菌 根（ ,65?<0?(,6
4-0’66@1\,(，8+）和根瘤（6’’: =’3?(/）共生是两种最重

要的植物D微生物共生体［E］。菌根是一种非常古老

（ ^ Y 亿年）的共生类型，在植物向陆地迁移中发挥

重要作用，大多数（C#_ ‘ H#_）陆生植物能和 8+
真菌形成共生关系［!，"，Y］。而根瘤共生关系只局限在

豆科植物和根瘤菌（6@1\’51,( 5,0:/61,）之间［%］。

豆科植物的固氮共生是一系列基因和信号分子

相互作用的结果。根瘤菌趋化性入侵植物根毛后，

引起结瘤基因（$(A）的表达，$(A 基因的激活受宿主

植物专一的黄酮类物质的调节［7］。根瘤菌的 $(A 基



因 表 达 后，将 合 成 并 分 泌 一 类 脂 壳 寡 糖

（!"#$%&"’$$!"($)*%%&*+",-)），即结瘤因子，结瘤因子反

过来诱导宿主植物的应答，包括快速的离子流动、细

胞膜的去极化、钙峰的形成、根毛的变形及卷曲、宿

主基因的表达和细胞分裂等［.，/］。这些生理和形态

上的变化最终导致根瘤的形成。在根瘤形成的早

期，一些重要的蛋白激酶在植物识别和应答 01 真

菌和根瘤菌的信号转导途径中发挥重要作用。人们

相继 在 苜 蓿（ !"#$%&’( )*+,%&)+-&）、百 脉 根（ .()+/
0&1(,$%+/）和山黧豆（.&)23*+/ /&)$4+/）等豆科植物中克

隆了 共 生 受 体 样 蛋 白 激 酶（ )234"$)") +-%-#’$+5!"6-
6"7*)-，891:;）基因［<］。研究表明，在百脉根 /35*6
基因突变株系中，结瘤因子不会诱导根毛卷曲，致使

植物在早期就不能和 01 真菌或根瘤菌建立共生关

系［<］。

非豆 科 植 物 主 要 与 01 真 菌 形 成 共 生 关 系。

="%>-2 等 在 欧 洲 桤 木（ 7-,+/ ’-+)$,(/& ）、旱 金 莲

（8*(1&"(-+5 5&0+/）和番茄（.3%(1"*/$%(, "/%+-",)+5）等

非豆科植物中克隆出了 /35*6 基因。本文就非豆科

植物中 891:; 的研究现状和进展做一简单概述。

! 共生受体样蛋白激酶结构分析

891:; 属于富含亮氨酸重复序列（?-@%"7-5+"%&
+-#-*’，?::）型植物类受体蛋白激酶，是一类包含胞

外受体结构域、跨膜域和胞内蛋白激酶结构域的蛋

白分子，其结构如图 A 所示。它们通过胞外结构域

与胞外信号分子，如离子、小分子或多肽等的特异结

合来激活胞内激酶域的自磷酸化和互磷酸化活性，

完成跨膜传递信号的功能。

图 A 共生受体样蛋白激酶结构示意图

B"(C A 8’+@%’@+- $D )234"$)") +-%-#’$+5!"6- 6"7*)-
?::：?-@%"7-5+"%& +-#-*’

!"! 胞外 #$$ 基序

891:; 胞外结构域含有 E 个 ?::) 基序，每个

?:: 基序一般含有 FE G FH 个氨基酸，并且具有保守

的序列：?II?I?IIJI?I=IIKL。?::) 基序参与蛋白质5
蛋白质相互作用，在分子识别过程，如信号转导、细

胞粘合、细胞发育、MJ0 修复和 :J0 加工等过程中

起重要作用［AN］。每一个 ?:: 基序包含一个!5折叠

和一个"5螺旋，由一个环连接。其保守的疏水氨基

酸残基位于立体结构的外表面，可能与受体区结构

形成有关［AA］。891:; 每个 ?:: 基序中都插入了一

个内含子，和其它许多蛋白激酶一样，内含子的插入

点相对固定。

!"% 胞内蛋白激酶结构域

植物类受体激酶域具有相似的功能区，均由 AA
个保守的亚结构域组成。根据 F 个亚结构域氨基酸

组成不同，可以将蛋白激酶分为丝氨酸O苏氨酸蛋白

激酶和酪氨酸蛋白激酶。共生受体样蛋白激酶属于

丝O苏氨酸蛋白激酶［AF］。

另外，在 891:; 的 J 端含有一段短的疏水信

号小肽，一般由 FH G EN 个氨基酸组成，在蛋白质合

成过程中，可能锚定蛋白质于内质网上。891:; 跨

膜区由 F< 个疏水氨基酸组成，跨膜区通过碱性氨基

酸与 P 端连接，这种碱性氨基酸可能起“阻止转移

信号”的作用［AE］。

图 F 891:; 信号转导示意图［AQ］

B"(C F 8"(7*! ’+*7),@%’"$7 $D )234"$)") +-%-#’$+5!"6- 6"7*)-［AQ］

% 891:; 的信号转导

菌根的形成是一个十分复杂的过程。01 真菌

趋化性地接近植物根毛细胞，并在植物根际繁殖，进

入内皮质层形成附着胞（*##+-))$+"@3），进一步发育

成多分支的真菌菌丝———丛枝（*+4@)%@!-)）［AR］。同

时 01 真菌在根外也形成胞外菌丝，因而内外菌丝

协调发展，共同促进植物从土壤中吸收养分，特别是

对磷的吸收。
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!" 真菌感染植物后会诱导一些共生相关的基

因的表达，同时植物根系也会分泌一些活性物质激

活和调节基因的表达，引起真菌产生一类称为“"#$
因子”的信号分子［%&，%’］。"#$ 因子与 ()"*+ 的胞外

受体结构域结合后，激活胞内蛋白激酶域。蛋白激

酶对其底物蛋白质所特定的氨基酸残基进行磷酸化

修饰，从而引起相应的生理反应，共生相关的基因得

到表达，最终形成菌根共生体。蛋白质磷酸化修饰

是细胞信号传递过程中几乎所有信号传递途径的共

同环节，也是中心环节，由蛋白激酶和蛋白磷酸酶完

成。当蛋白质磷酸化后，!,- 的!.磷酸被转移到激

酶上，然后级联传递到下一个中间蛋白。而蛋白磷

酸酶可以使磷酸化的蛋白质去磷酸化，使得蛋白激

酶完成信号接收或传递后及时失活，不至于造成细

胞内出现持续性激活或失活的现象。此外，由于蛋

白激酶的底物既可以是酶，也可以是转录因子，因而

它们既可以直接通过对酶的磷酸化修饰来改变酶的

活性，也可以通过修饰转录因子而激活或抑制基因

的表达，从而使细胞对外来信号作出相应的反应。

! ()"*+ 生物信息学分析

利用 /0!"!0 序列分析软件对非豆科植物欧

洲桤木（1203!0+ 登陆号：!!)44567，!!)44568）、

旱金莲（!!)44566）和番茄（!!)449’’）的 ()"*+ 氨

基酸序列进行序列分析。四种 !"#$% 基因（欧洲桤

木有 4 个 !"#$% 等位基因）核苷酸序列的相似度为

69:;7<，具有较高的相似性；氨基酸序列的相似度

为 87:4&<，图 5 显示的是 & 种 !"#$% 基因氨基酸序

列比对结果，从图中可以看出胞内激酶结构域的相

似性很高，而胞外结构域的同源性较低。

图 5 ()"*+ 氨基酸序列比对图

=>?@ 5 3ABCDE FG C#HI>FC>C JK$KEDFJ.A>LK L>MBCK
%，4：&’()! *’)+,(-!. ()"*+；5：/$-0.1-’)# #.2)! ()"*+；&：3"4-01$!,4-( 1!4)’1(+)# ()"*+@

将非豆科植物 ()"*+ 蛋白序列与豆科植物

()"*+ 和 与 ()"*+ 相 似 性 最 近 的 水 稻（ 5$"6.
!.+,7.）N** 蛋 白 激 酶（ 1203!0+ 登 陆 号：

!3!;’’86）、拟南芥（&$.8,9-0!,! +:.’,.(.）N** 蛋白激

酶（1203!0+ 登陆号：0-.’7&;9&）蛋白序列进行多

重比对，并构建系统发育进化树（见图 &）。从图中

可以看出水稻和拟南芥的 N** 蛋白激酶的进化独

立于 ()"*+ 蛋白之外；豆科植物中 ()"*+ 之间的

进化关系较为密切。

" 展望

植物.微生物共生在农业生产上具有十分重要

的作用。菌根能促进植物对土壤中矿质营养特别是

对无机磷的吸收，还可以提高植物抗旱、抗盐碱、抗

’75朱先灿等：非豆科植物共生受体样蛋白激酶研究进展



图 ! "# 种 $%% 型蛋白激酶的系统发育树状图

&’() ! *+,-.(/0/1’2 13// .4 5-601 $%% 53.1/’0 7’068/

病等抵御外界不良环境条件的能力，促进植物生长

并改善其品质，并且菌根在生态系统中是一种普遍

存在的共生类型，大多数陆生植物都能形成菌根，因

此，菌根在农林生产中具有广阔的应用前景，对于提

高粮食作物的产量，解决全球人口的温饱问题具有

不可忽视的作用。

共生关系的建立涉及 9 个重要的因素：内生真

菌共生所需的植物基因，如 !"#$% 基因；由宿主根部

产生的信号分子的变化对真菌的激活作用和环境因

素的作用。人们对豆科植物 :;<%= 的研究比较

多，:;<%= 在根瘤及菌根形成过程中的作用了解得

比较清楚。我们从山黧豆中分离出了 !"#$% 基因，

并对其进行了功能分析。但是在非豆科植物中，人

们对 :;<%= 的研究很少，因此，怎样从非豆科植物

中，特别是从禾本科植物中分离 !"#$% 基因，研究

:;<%= 在菌根中的功能和对植物生长发育的作用

尤为重要。

目前，我们实验室的一个研究重点是由内生菌

共生所引起的草类植物与环境的相关关系的变动。

它不仅涉及植物氮素、磷素等营养成分的供应，还涉

及草类对环境胁迫的适应性的增强，草类植物生育

期的调整等。当我们不仅关注单株植物的发育，更

多关注草类植物群体系统的兴衰动态时，研究内生

菌的调控作用就更加重要。然而目前我们对这种调

控的分子机理所知甚少。一些相关知识来自豆科植

物与根瘤菌的相互关系，探讨非豆科植物中 !"#$%
基因的激活过程可能是研究内生菌共生机理的关键

所在。
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