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摘要: 类受体蛋白(receptor-like protein, RLP)广泛存在于高等植物中, 其家族在拟南芥中有57个成员。研究表明RLP蛋白参

与了植物茎尖分生组织(shoot apical meristem, SAM)、根尖分生组织(root apical meristem, RAM)和维管分生组织等器官的

生长与发育过程, 例如CLV2 (CLAVATA2)和FEA2 (FASCINATED EAR2)参与了分生组织的维持与分化和其他器官的发

育、TMM (TOO MANY MOUTHS)则介导了植物表皮细胞的分裂和气孔分布。另一方面, RLP蛋白在植物抗病中发挥着

重要作用, 包括番茄抗叶霉菌Cf类蛋白、番茄抗黑白轮枝菌Ve1和Ve2以及番茄应答非致病绿色木霉菌激发子的抗病蛋白

LeEix等。同时, 研究表明RLP蛋白在细胞间信号的接受与传递过程中起着极为重要的作用。本文综述了近年来对植物类

受体蛋白参与植物生长与发育的功能、信号识别、传输与转导等方面的研究进展。
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Abstract: Receptor-like proteins (RLPs) are present in many plant species with a total of 57 members in Arabi-
dopsis thaliana. It was shown that RLP proteins are implicated in plant growth and development as well as in 
disease resistance. CLAVATA2 (CLV2), FASCINATED EAR2 (FEA2) and TOO MANY MOUTHS (TMM) 
play a role in plant development; CLV2 and its functional maize ortholog FEA2 regulates meristem mainte-
nance and organogensis, while TMM regulates stomatal distribution. In addition, RLPs have been found to play 
a role in disease resistance, such as the tomato (Solanum lycopersicum) Cf, Ve and LeEix proteins that mediate 
resistance against the fungal pathogens Cladosporium fulvum, Verticillium spp., and Trichoderma viride, re-
spectively. Evidence is also accumulating for RLP to be a critical component in cell-to-cell communication. The 
progress of RLP functioning and signaling are summarized in this review. 
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1  植物类受体蛋白(receptor-like protein, RLP)研
究现状

探讨植物细胞间通讯以及细胞是如何感知外

界信号因子具有重要的科学意义。细胞间交流及

细胞对外界信号因子感知的遗传机制十分复杂, 
尚有许多科学问题亟待解决, 尤其是参与调控的

关键基因很少被发掘。前期研究表明富含亮氨酸

重复的类受体蛋白(leucine-rich repeat receptor-like 
protein, LRR-RLP)和类受体激酶(leucine-rich re-
ceptor-like kinase, LRR-RLK)等不同类型的膜受体

蛋白能够感知外界刺激及细胞间包括激素和最新

发现的多肽激素在内的诸多信号分子(De Smet等
2009; Wang等2010a; Wang和Fiers 2010a)。从结构

上看, RLP可分为以下7个不同的蛋白域: 信号肽、

富含半胱氨酸域、eLRR域、可变域、酸性氨基酸

域、跨膜域、短的细胞质区域 ( Jones和Jones 

综　述 Reviews



植物生理学报1122

1997), 并且eLRR域可进一步分为3个子域: 富含亮

氨酸重复的N-端和C-端区域以及不含亮氨酸重复

的岛域(Wang等2008)。亮氨酸重复区域参与蛋白

质的相互作用和配体识别。此外亮氨酸重复区域

通常含有许多潜在的糖基化位点, 表明RLP可能是

锚定于细胞膜上的糖蛋白受体。跨膜域可能参与

胞内信号分子的识别与信号传导。部分RLP的胞

内结构域还含有一个YXXΦ (Φ为带有疏水性侧链

的氨基酸)胞吞信号, 它能够激发受体介导的胞吞

作用和随后受体复合物的降解作用(Ron和Avni 
2004; Kruijt等2005)。与RLK蛋白不同, RLP蛋白

缺少胞内激酶结构域, 从而缺少与配体分子相识

别之后产生分子内或者分子间磷酸化的功能(图1; 
Wang等2010a)。因此, 普遍认为RLP蛋白一般作为

共受体与RLK蛋白一起形成受体复合体来共同参

与信号的传导。

(Stergiopoulos和de Wit 2009)、番茄抗黑白轮枝菌

蛋白Ve1和Ve2 (Kawchuk等2001; Fradin等2009, 
2011)以及番茄应答非致病绿色木霉菌激发子的抗

病蛋白LeEix (Bar和Avni 2009)。
此外, RLP蛋白参与了植物的生长与发育过程

(Wang等2008, 2010a, b, 2011; Wang 2009), 尤其是

在细胞间信号的接受与传递过程中起着极为重要

的作用。CLV2和其玉米中的功能同源蛋白FEA2
调控着分生组织的维持与分化以及其他器官的发

育(Jeong等1999; Taguchi-Shiobara等2001; Wang等
2008, 2011)。TMM是调控拟南芥气孔发育的关键

因子, 主要抑制响应定位信号的细胞进行不对称

分裂, 调控分裂方向, 进而调控气孔分布(Yang和
Sack 1995; Nadeau和Sack 2002)。

RLP广泛存在于高等植物中, 迄今为止, 功能

已被报道的RLP却很少, 可能家族成员间的功能冗

余性阻碍了其研究的进展(Wang等2008, 2010a, b; 
Wang和Fiers 2010b)。虽然前期研究表明RLP不仅

在植物抗病中发挥着关键的作用, 而且参与了植

物的生长与发育过程, 但是相比于植物中大量功

能未知的RLP蛋白, 我们对它们的功能以及如何参

与植物不同生长与发育过程的分子机制依然是知

之甚少(Wang等2010a)。本文就近年来类受体蛋白

参与植物发育的研究进展作简要回顾。

2  拟南芥RLP蛋白家族

包括功能已知的RLP蛋白CLV2和TMM, 通过

生物信息学分析在拟南芥基因组中确定了57个eL-
RR-RLP蛋白(Fritz-Laylin等2005; Wang等2008)。
根据RLP蛋白C3-F区域的保守性, 可将RLP分为

Cf-9亚家族、RPP27亚家族和PSKR亚家族(Fritz-
Laylin等2005)。RLP基因遍布于拟南芥的5对不同

的染色体。在染色体的一些区域存在包含了3个
或3个以上RLP基因的热点区域, 通常是由一系列

串联重复的同源基因组成的基因簇。基因簇中少

数的同源基因编码功能性基因, 其他基因则用于

进化新的功能基因。

迄今为止, 除CLV2和TMM参与生长发育外, 
拟南芥中其他仅有几个功能已知的RLP则参与拟

南芥的抗病信号传导及防卫反应(Wang等2008)。
受几丁质酶诱导的RLP52基因产物参与了拟南芥

对二孢白粉菌的基本防卫(Ramonell等2005)。此

图1  CLV2和TMM作为共受体与其他类受体激酶在细胞质

膜上的作用方式

Fig.1  Schematic representation of developmental receptor-
like proteins CLV2 and TMM, their receptor-like kinase 

counterparts and putative ligands
参考Wang等(2010a)文献并作修改。

相对于RLK大量的功能研究, 国内外少有对

RLP功能的报道。前期研究表明多数RLP蛋白参

与植物抗病过程(Fritz-Laylin等2005)。这类蛋白

主要包括苹果抗黑星病菌蛋白HcrVf2 (Vinatzer等
2001; Malnoy等2008)、番茄抗叶霉菌Cf类蛋白
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外, RLP30和RLP18在拮抗非适生性病原菌中起作

用, 因为rlp30和rlp18缺乏对菜豆晕疫病菌的非寄

主抗性(Wang等2008)。Zhang等(2010)近期发现一

个免疫反应组成型激活的获得功能型突变体snc2-
1D (suppressor of npr1-1, constitutive 2)。图位克隆

发现snc2-1D编码RLP51蛋白。遗传分析表明RLP51
激活了一条新的RLP蛋白介导的免疫反应通路

(Zhang等2010)。
3  CLV2维持茎尖分生组织细胞增殖与分化的功能

高等植物的茎尖分生组织能够通过不断的自

我分化, 在茎尖产生许多未分化的细胞, 继而分化

出所有的地上部分组织, 包括: 叶、芽、茎、维管

系统、花器官以及果实等(Bleckmann和Simon 
2009)。虽然植物茎尖组织不断地进行细胞分裂和

分化, 但是它始终保持着一定的大小和形状, 这表

明一种精确的机制在调控茎尖分生组织的细胞分

裂和分化之间的平衡。研究发现CLV信号通路和

细胞核内转录因子WUS (WUSCHEL)之间形成精

确的反馈调节环, 调控着茎尖分生组织干细胞的

数目(Mayer等1998; Brand等2000; Schoof等2000)。
CLV信号通路中, CLV1~3中任何一个基因突变后

都会导致干细胞数目增多、分生组织膨大、突变

体的花器官数目也有不同程度的增加(Clark等
1993, 1995; Kayes和Clark 1998), 说明CLV2抑制

SAM和花器官的增殖与发育。CLV1编码一个胞外

含有亮氨酸富集序列的跨膜丝氨酸/苏氨酸类受体

激酶(RLK); CLV2编码一个类受体蛋白(RLP) 
(Clark等1997; Jeong等1999); CLV3编码一个分泌

的多肽分子, 其成熟片段大小是12个氨基酸, 由一

个含有分泌肽的96个氨基酸前体剪切加工而成

(Fletcher等1999; Kondo等2006)。CLV1主要在

SAM中央区域表达, 而CLV3的表达则局限于生长

点中央区的表层(L1和L2), 在L3中只有少量的表

达(Fletcher等1999)。与CLV1和CLV3不一样, CLV2
在植株各个组织中均有表达, 但在SAM中表达量

最高(Jeong等1999; Wang 2009)。
WUS编码一个WOX (WUSCHEL-like homeo-

box)基因家族的转录因子。WUS的表达位于生长

点的中央区域, 集中于少数L3层的细胞。wus表型

与clv相反, 其茎尖生长点在种子萌发后不久便失

去活力, 产生无生长点的小苗(Laux等1996; Mayer

等1998)。WUS在clv3突变体中表达区域扩大, 而
过量表达CLV3导致分生组织生长的终止, 产生类

似于wus突变体的表型(Brand等2000; Schoof等
2000)。这表明存在一个负反馈调节环调控着

SAM干细胞的数目。在这个调节环中, WUS的作

用是维持干细胞的未分化状态, 增加茎生长点中

干细胞的数目; 而CLV复合体则产生一个促进干细

胞分化的信号, 从而限制茎尖生长点中干细胞的

数目(Brand等2000; Schoof等2000)。
近期发现其他并行信号通路也参与了SAM干

细胞数目的维持, 这包括新发现的蛋白激酶受体

CORYNE (CRN)/SUPPRESSOR OF LLP1 2 (SOL2)
和RPK2 (RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE 2) 
(Casamitjana-Martinez等2003; Müller等2008; Miwa
等2008; Kinoshita等2010)。与CLV1在细胞质膜

(plasma membrane, PM)上大量表达不同, CLV2和
CRN主要分布在内质网膜(endoplasmic reticulum, 
ER), 仅少数出现于PM周围。进一步研究发现, 
CRN通过自身跨膜域(transmembrane domain, TM)
结合CLV2, 在胞外域(extracellular domain, EC)的
介导下通过囊泡将CLV2/CRN最终转运到PM 
(Bleckmann等2010)。然而, CLV2不能与RPK2形
成受体复合物(Kinoshita等2010)。研究表明CLV3
能够直接与CLV1的胞外域结合(Ogawa等2008)。
受体CLV1、CLV2、CRN/SOL2及RPK2参与介导

CLV3信号有两种可能的作用形式, 一是CLV1自身

形成同源二聚体、CLV2和CRN/SOL2形成异源二

聚体以及RPK2自身形成同源二聚体, 这3个受体复

合体可独立并行来传导CLV3信号; 二是CLV1、
CLV2和CRN/SOL2形成一个大的受体复合体共同

介导CLV3信号, 进而在SAM干细胞维持与分化中

发挥作用(图1; Ogawa等2008; Zhu等2010; Bleck-
mann等2010; Kinoshita等2010)。然而Nimchuk等
(2011)证明CRN/SOL2是一个假受体激酶, 因此, 即
便CLV2和CRN/SOL2可形成异源二聚体, 但是

CLV2-CRN/SOL2复合体并不能独立进行信号的传

递(Nimchuk等2011)。
4  CLV2在根尖分生组织中的功能

研究发现CLV2也参与了根尖分生组织的维

持与分化。过量表达CLV3、CLE19和CLE40等可

以造成根停止生长, 但是在clv2中过量表达这些
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CLE则不会造成根的终止发育(Fiers等2004, 2005; 
Strabala等2006)。而且clv2的根尖分生组织对CLE
多肽不敏感(Fiers等2005; Kinoshita等2007; Wang
等2008), 这与crn和rpk2对CLE多肽的响应类似

(Miwa等2008; Müller等2008; Kinoshita等2010)。
这些结果表明CLV2作为共受体, 可能与CRN形成

复合体, 一起参与了对CLE多肽在根中信号的传

导, 然而CLV2的胞外结构域是否能够特异性的与

多肽CLV3结合还未被研究(Wang等2010a)。有趣

的是, clv2的根没有任何显著的表型, 这表明一个

和CLV2功能冗余的RLP蛋白替代了clv2中CLV2的
功能(Wang等2010b)。已有研究显示有为数不多

的几个RLP基因在根中高表达, 这些RLP可能就是

在根中发挥作用的候选基因(Wang等2008)。
5  CLV2在拟南芥生长与发育中的其他功能

与CLV1和CLV3不同, CLV2的功能并不仅限

于分生组织的维持, 这和CLV2在多个组织广泛表

达相一致(Jeong等1999; Wang等2008, 2010b; Wang 
2009)。例如, clv2的花梗比野生型的花梗要长约

50%, 表明CLV2抑制er花梗的生长(Kayes和Clark 
1998)。CLV2的缺失也会导致花粉囊数目的减少

(Kayes和Clark 1998)和叶片大小及形状的改变

(Wang 2009)。此外, 在短日照的环境下clv2植株没

有产生额外器官, 但是在长日照条件下, clv2的
SAM增大很多。这表明一个尚未确认的RLP基因

在短日照的状况下特异性地表达, 能够功能性地

抵消CLV2缺失的作用(Wang等2010b)。
6  拟南芥TMM在气孔发育中的功能

TMM是调控拟南芥气孔发育的关键因子, 主
要抑制响应定位信号的细胞进行不对称分裂, 调
控分裂方向。此外, Wang等(2008)发现TMM还可

能参与ABA信号传导。突变体tmm-1不能正确定

位间隔分裂和增殖分裂, 不能抑制邻近已存在气

孔或者前体细胞的不对称分裂, 并且降低了增殖

分裂的次数, 导致叶气孔增多成簇且茎气孔缺失

(Yang和Sack 1995)。TMM在茎表皮细胞和嫩的叶

原基中表达, 但不在SAM中表达(Nadeau和Sack 
2002)。TMM:GFP在气孔世系(stomatal lineage)基
础细胞中表达, 而且在拟分生组织细胞中有高水

平的表达, 但是在保卫细胞母细胞中较少表达(Na-
deau和Sack 2002)。

进一步研究发现 ,  T M M通过负调控E R 
(ERECTA)家族的3个类受体激酶来保证正常的气

孔分化。er erl1 erl2三突变体造成气孔成簇、气

孔数目过度增加和气孔间距异常, 这与tmm表型相

似(Shpak等2005; Pillitteri等2007)。ER家族基因都

在叶原基的原表皮层中表达, 而且ERL1和ERL2在
气孔世系细胞中的表达模式与TMM类似(Shpak等
2004, 2005)。在er erl1 erl2 tmm四突变体中, 观察

到与er erl1 erl2三突变体相似的气孔簇表型, 表明

ER家族和TMM在同一条信号途径中起作用。因

此猜想, TMM蛋白与ER家族蛋白中的一员形成了

一个受体异二聚体, 作用于气孔发育的信号转导

途径, 中断了ER家族蛋白之间促进增殖性细胞分

裂的信号转导(图1; Shpak等2005)。
TMM-ER受体复合体需要被一个配体激活才

能将信号由细胞表面转导至细胞质中。超表达

EPF1基因的拟南芥气孔密度大大降低, 有些甚至

不形成气孔, 而epf1突变体则显示出气孔密度增大

及气孔成簇的表型(Hara等2007)。EPF1和陆续被

发现的EPF2和STOMAGEN都属于一个由11个相

关的、并且都包含6个半胱氨酸分泌肽组成的家

族成员。它们通过竞争模式作用于TMM来调控细

胞的不对称分裂和决定不同细胞的命运, 进而调

控气孔分布(Hara等2007, 2009; Kondo等2010; Sug-
ano等2010)。以现有的研究结果推测, 由气孔系前

体细胞分泌出携带位置信息的EPF1可能被邻近细

胞上的TMM-ER受体复合体所感知, 从而调控了

细胞的不对称分裂和分裂方向, 最终通过有丝分

裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated protein ki-
nase, MAPK)的信号传导级联放大来负调控气孔发

育(Bergmann等2004; Wang等2007)。
7  玉米FEA2在花序分生组织发育中的功能

玉米FEA2也编码了一个富含亮氨酸重复的

类受体蛋白, 是CLV2的同源基因, 在玉米花序分生

组织的发育中有非常重要的作用(Taguchi-Shiobara
等2001)。fea2在花序发育开始后明显增大, 小穗

密度提高, 雄蕊数目增加。FEA2:GFP融合蛋白在

细胞膜处表达, 表明FEA2为膜蛋白受体(Taguchi-
Shiobara等2001)。除FEA2之外, 玉米TD1是和

CLV1功能类似的受体激酶(Bommert等2005), 也在

花序分生组织发育中起关键的作用。tdl fea2双突
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变体的表型在发育早期与tdl突变体较为相近; 在
发育后期, tdl fea2双突变体的雌穗变得更短, 叶片

数目也比单突变体少。与拟南芥中类似, TD1和
FEA2亦可能形成异源二聚受体复合体来感知一种

未知的配体, 从而调控花序分生组织干细胞数目

(Bommert等2005)。
8  结语

随着研究的深入, 近期发现CLV2作为共受体

与CRN一起参与了线虫CLE多肽在植物体内的信

号传导过程(Replogle等2011)。这说明RLP蛋白作

为共受体, 可能接受种类繁多的配体信号, 行使多

种功能。因此, 即使是同一RLP蛋白, 在植物不同

部位表达量不同, 接受的信号分子也可能各不相

同, 最终引起的表型变化也各有差异。

通过大规模的表型和表达谱分析, 已经初步

解析了数个类受体蛋白的功能, 这些研究结果为

更好地认识RLP蛋白的功能提供了直接证据并奠

定了坚实的基础。然而, 由于RLP基因功能的冗余

和检测突变体表型的技术手段限制, 除了CLV2和
TMM分别调控了拟南芥不同的生长与发育过程

外, 没有发现新的RLP蛋白参与拟南芥的生长与发

育。因此, 在已有研究的基础上, 进一步解析RLP
蛋白的功能无疑依然是研究的重点。

为了进一步解析RLP蛋白的功能, 需要新的

研究手段与方法以及精巧的实验设计。对类受体

蛋白编码基因进行生物/非生物条件下系统的全基

因组芯片表达谱分析, 通过其表达谱和突变体的

分析为确定类受体蛋白的功能提供有效途径。此

外, 虽然RLP基因常串联重复组成同源基因的基因

簇, RNAi (RNA interference)不失为解决这一难题

的方法。再者, RLP蛋白常常和RLK蛋白形成异源

二聚体完成细胞信号的转导。因此, 采用蛋白组

学解析可能的受体蛋白复合体对于确定RLP蛋白

的功能提供有力的证据。这些新的研究手段与方

法以及后续精巧的实验设计将有助于研究者精确

解析RLP蛋白的功能, 进一步完善该领域已有理论

知识, 为经济作物的遗传育种提供重要理论基础

和技术支持。
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