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摘要: 植物在生长过程中受到各种生物及非生物胁迫, 在长期的适应过程中植物进化出多种抵御这些胁迫的策略, 如病程

相关蛋白(PRs)的激活等。类萌发素蛋白(GLPs)是PRs家族中的一类胞外糖蛋白, 在植物中普遍存在。GLPs主要以酶、受

体和结构蛋白的形式参与多种生理生化过程, 能清除植物体内过多的活性氧(ROS), GLPs催化反应所产生的H2O2可通过选

择性地参与信号级联途径来诱导植物的防卫反应, H2O2还可以通过纤维素交联作用增强细胞壁的结构, 在植物抵抗氧化胁

迫过程中起重要作用。本文综述了植物GLPs的结构特征及其参与的植物对逆境胁迫的防卫反应。
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Abstract: During growth and development, plants often suffer from a great diversity of stresses. Plants have 
evolved a variety of strategies to cope with these stresses during the long-time adaptation to adverse environ-
ment, such as the activation of pathogenesis-related proteins (PRs). The germin-like proteins (GLPs) are a class 
of extracellular glycoproteins encoded by the members of PR genes. The GLPs are involved in a variety of 
plant physiological and biochemical processes, and they mainly function in the form of enzymes, receptors, and 
structural proteins, thus excessive reactive oxygen species (ROS) could be scavenged. At the same time, the 
H2O2 generating in catalytic reaction of GLPs selectively participates in signaling cascades to induce plant de-
fense responses, and H2O2 also functions in buildup of cell wall intensity through crosslinking of cellulose, 
which plays an important role in resistance to oxidative stress. The structural features and the functions of GLPs 
related with defense responses under adversity stresses are summarized in this paper. 
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类萌发素蛋白(germin-like protein, GLPs)是在

植物中普遍存在的一类与小麦(Triticum aestivum)
萌发素(germin)序列高度相似、位于胞外基质的

可溶性糖蛋白, 绝大多数GLPs为稳定的低聚物。

GLPs与germin结构相似, 都含有β-折叠桶状结构

域, 因此认为二者均属于cupin超家族。cupin蛋白

家族是一个大型的功能多样的超家族, 主要包括

环化酶、异构酶、脱羧酶、双加氧酶、糖或生长

素结合蛋白、单体或者二聚体球蛋白以及种子贮

藏蛋白(Druka等2002)。germin和GLPs都是与细胞

壁形成有关的糖蛋白, 只是糖基化位点不同。尽

管平均相似度接近50%, GLPs与小麦萌发素的最

大相似度可达到90%。GLPs在不同的物种中具有

时空表达特性和不同的功能, 主要以酶、受体和

结构蛋白的形式参与多种生理生化过程。其中, 
酶包括草酸盐氧化酶(oxalate oxidase, OXO)、超

氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)、ADP
葡萄糖焦磷酸酶/磷酸二酯酶(ADP glucose pyro-
phosphatase/phosphodiesterase, AGPPase)等, 受体

如雄激素结合蛋白(androgen binding protein, 
ABP19/20)激素受体、Rhicadhesins受体等。作为

病程相关蛋白(pathogenesis-related proteins, PRs)家
族的一员, GLPs与植物抵御外源物质伤害及多种

逆境胁迫密切相关。

1  植物GLPs的结构 
生物信息学分析发现拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)中GLPs家族共有32个成员, 大麦(Horde-
um vulgare)中有21个成员(Zimmermann等2006)。
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目前将不同植物的GLPs分为3个亚类(Khuri等
2001): 真萌发素(true germin)为第1亚类, 包括小

麦、大麦的萌发素及一些其他谷类植物的GLPs, 
它们具有SOD和OXO的双重活性 ;  第2亚类的

GLPs来自于除小麦和大麦之外的其他禾谷类、裸

子植物和茄科植物等, 这一亚类与植物耐氧化胁

迫有直接关系; 第3亚类的GLPs包括与生长素代谢

相关的一些调节蛋白, 它们与植物的生理节律和

花期诱导功能有关。

GLPs通常由2个外显子编码, 在C端包含cupin
蛋白结构域, cupin蛋白结构域包含2个由保守氨基

残基组成的基序, 命名为“萌发素框” (Breen和Bell-
gard 2010)。基序1的保守序列为: G(x)5HxH(x)3, 
4E(x)6G; 基序2的保守序列为: 2-G(x)5PxG(x)-
2H(x)3N。GLPs家族成员的氨基酸序列同源性不

高, 对比不同GLPs的氨基酸序列, 不难发现大部分

GLPs的cupin基序都含有3个高度保守的组氨酸和

1个谷氨酸残基作为活性位点来参与结合金属离

子(Banerjee和Maiti 2010)。如水稻(Oryza sativa)类
萌发素蛋白OsGLP1的活性位点包含3个组氨酸

(His104、His106、His151)和1个谷氨酸残基(Glu111), 
能够结合金属离子 ,  且具有SOD活性。大多数

GLPs的前体蛋白都含有一个信号肽, 可以帮助它

们从细胞中运输出来, 因此, GLPs能在细胞壁或细

胞质基质中发挥作用。成熟的GLPs具有至少1个
或2个预测的N-糖基化位点(NXS/T) (Romero-Puer-
tas等2008)。如图1所示, GLPs每个单体由一个不

规则的N-端延伸形成的β-折叠桶状结构以及含有3
个α-螺旋的C-末端组成(Banerjee和Maiti 2010)。

2  GLPs参与植物对逆境胁迫的响应

植物在生长过程中受到各种环境信号调控, 
并遭遇多种逆境胁迫, 在逆境胁迫下植物中的胁

迫响应基因会大量表达, 其中GLPs是参与多种胁

迫响应的一类重要基因。GLPs作为植物中广泛存

在的一类糖蛋白, 它们通过离子键结合存在于细

胞外基质中, 在植物生长发育过程中保护植物免

受生物及非生物胁迫带来的氧化损伤。在植物遭

受病原真菌、细菌和病毒等的入侵时, GLPs的基

因表达明显上升 ,  在盐、重金属和干旱胁迫下

GLPs或OXO的表达也显著上调。H2O2参与质外

体中的细胞信号转导, 多方面的证据表明GLPs可
能通过H2O2信号途径来调节植物对外界胁迫的防

御。H2O2可以诱导植物防卫反应相关酶类的基因

表达, 如谷胱甘肽S-转移酶。此外, GLPs具有SOD
活性, 它们将有害的活性氧(reactive oxygen species, 
ROS)转变成H2O2, 从而在抗氧化胁迫中起作用。

2.1  GLPs参与植物对生物胁迫的防卫

2.1.1  病原真菌  多数对GLPs防御机制的研究集中

于GLPs在质外体中的表达, 并通过细胞壁的作用

对病原体做出早期反应。在受到真菌感染后, 植
物细胞内GLPs的表达上调, 并且通过H2O2信号途

径来调节植物对真菌的防御。数量遗传学研究表

明GLPs家族成员具有广谱的病害抗性。在水稻的

8号染色体上发现有12个紧密连锁在一起的GLPs, 
通过RNA干涉使编码OsGLP8-6、OsGLP8-7、Os-
GLP8-11的基因沉默后, 水稻对稻瘟病菌(Magna-
porthe oryzae)及纹枯病菌(Rhizoctania solani)的侵

染都变得更敏感(Manosalva等2009)。大麦中的

GLPs基因HvGER4d或HvGER5a的瞬时超表达, 或
者通过RNA干涉使HvGER3a或HvGER5a基因的瞬

时沉默 ,  可以保护大麦表皮细胞免受病原真菌

Blumeria graminis f. sp. hordei的侵袭, HvGER4d的
基因沉默引起超敏反应, 且HvGER4d和HvGER5a
均是新的细胞外SOD (Zimmermann等2006)。葡萄

(Vitis vinifera) GLPs基因VvGLP3能被病原真菌

Erysiphe necator在感染部位特异性诱导表达; 同
时, 亚细胞定位分析表明, VvGLP3与绿色荧光蛋

白(green fluorescent protein, GFP)的重组蛋白

VvGLP3:GFP定位在细胞壁上, 将带有组氨酸标签

的VvGLP3转入拟南芥过量表达, 从中分离的VvGLP3
重组蛋白具有SOD活性(Godfrey等2007)。

图1  OsGLP1的结构预测模型

Fig.1  The predicted structure model of OsGLP1
根据Banerjee和Maiti (2010)改画。
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超表达甜菜(Beta vulgaris) GLPs基因BvGLP-1
的拟南芥, 植株产生的H2O2增加, 且对两种病原真

菌Verticillium longisporum和R. solani的抗性显著

增强, 但是并不影响幼苗与有益内生真菌Pirifor-
mospora indica的相互作用; 同时, BvGLP-1的超表

达激活一系列防卫相关蛋白如PR-1、PR-2、
PR-3、PR-4及PDF1.2的转录水平 (Knecht等
2010)。当小麦受到Erysiphe graminis f. sp. tritici侵
染时, 从中克隆得到一个GLPs基因片段TaGLP5 
(FJ594470), 该基因位于小麦的5A染色体上, 荧光

定量PCR分析结果显示该基因的表达受白粉菌诱

导, 并且接菌后24 h之前在抗病植株中的表达量高

于在感病植株中的表达量, 暗示该基因参与小麦

对白粉菌的防御反应(王俊美等2009)。此外, 水稻

OsGLP1的下调表达引起植株明显矮化以及细胞

形态的改变, 同时导致纹枯病及稻瘟病等真菌病

害的发生大幅增加; 而将OsGLP1转入烟草中表达, 
以不同浓度的Fusarium solani菌液处理转基因烟

草, 结果显示转基因烟草叶片没有出现或仅出现

较小的可见损伤, 并且OsGLP1相关的SOD活性所

介导的抗氧化防卫反应与H2O2的大量积累以及木

质素等细胞壁成分之间的交联作用有关(Banerjee
等2010; Banerjee和Maiti 2010)。
2.1.2  细菌  GLPs在植物与共生细菌的交互反应中

起作用。豆类植物中根瘤菌不会被杀死, 并且植

物也不会产生针对根瘤菌的防卫反应, 只是将根

瘤菌包裹成一个坚硬的小瘤。采用原位杂交分析, 
从发育中的豌豆(Pisum sativum)根瘤分生组织近

端的增殖细胞中检测到PsGER1转录本, 而在表皮

中PsGER1的表达水平却很低(Gucciardo等2007)。
苹果(Malus pumila)火疫病是一种由革兰氏阴性菌

Erwinia amylovora所引起的细菌病害, 在开花期间

很容易受感染。以E. amylovora浓缩液接种苹果叶

片并采样构建cDNA文库, 得到的66个克隆片段中

包括一个GLP, 表明GLP参与植物对病原细菌的防

卫反应(Bonasera和Beer 2002)。
2.1.3  病毒  植物GLPs也参与应对病毒胁迫。以致

病性烟草花叶病毒(TMV-P0)接种辣椒(Capsicum 
annuum L. cv. Bugang)叶片所构建的cDNA文库中

克隆得到一个GLPs基因CaGLP1, CaGLP1在TMV-
P0接种的辣椒叶片中大量积累且植株产生了超敏

反应, 分别以两种防卫相关信号转导途径中的信

号分子水杨酸和乙烯来处理辣椒植株叶片, 也显

示CaGLP1在处理后迅速大量积累, 暗示CaGLP1
与抵抗病毒以及其他生物胁迫防卫反应相关(Park
等2004)。以枸橘(Poncirus trifoliata)叶片组织构建

cDNA文库, 对比没有接种柑橘衰退病毒(citrus 
tristeza virus, CTV)的植株, 接种病毒90 d后文库中

一个GLP基因表达上调(Cristofani-Yaly等2007)。
感染黄瓜花叶病毒(cucumber mosaic virus, CMV)
和卫星核糖核酸(D satellite RNA, satRNA)的番茄

植株会快速死亡, 对比分析分别感染CMV、CMV/
D satRNA和CMV/Dm satRNA (3个核苷酸突变的D 
satRNA突变体)植株的转录组, 在感染CMV/Dm 
satRNA的番茄中1个GLP基因表达下调, 暗示GLP
与CMV侵染诱导的防卫反应相关(Irian等2007)。
2.1.4  昆虫  GLPs不止对病原微生物起作用, 还能

够参与抵御食草动物的捕食, 如在玉米(Zea mays)
中异源表达小麦OXO基因, 能增强玉米对玉米螟

的抗性(Ramputh等2002)。将天蛾科食草动物烟草

天蛾(Manduca sexta)的幼虫接种烟草(Nicotiana at-
tenuata), NaGLP的mRNA表达上调, 通过病毒诱导

基因沉默(virus-induced gene silencing, VIGS)的方

法使烟草中的NaGLP基因沉默, H2O2的产生减少, 
同时提高了烟草天蛾的取食偏好性(Lou和Baldwin 
2006)。这表明NaGLP不仅参与H2O2的生物合成, 
可能还与乙烯的产生或感应有关, 因而使得烟草

通过H2O2和乙烯信号通路参与对烟草天蛾的防卫

反应。

2.2  GLPs参与植物对非生物胁迫的抗性

除了参与应对多种生物胁迫, 植物GLPs对
十二烷基硫酸钠(sodium dodecyl sulphate, SDS)、
过硫酸铵(ammonium persulfate, AP)、甲基紫精

(methyl viologen, MV)、NaCl、水分、冷冻、高温、

重金属等非生物胁迫也有不同程度的抗性。

2.2.1  SDS、AP、MV及NaCl处理  cupin家族成员

具有OXO、SOD、AGPPase等酶活, 广泛参与对

多种环境胁迫的防卫反应。大麦叶片中焦磷酸酶/
磷酸二酯酶是HvGLP1的寡聚体, 且两种酶活对去

污剂SDS都有很强的抗性, 含有SDS的明胶酶谱中

显示HvGLP1与AGPPase是同质的(Rodríguez-Ló-
pez等2001)。超表达水稻GLPs基因OsGLP1的烟
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草, 在AP处理下显示H2O2大量积累及细胞壁纤维

素交联作用增强(Banerjee等2010)。
MV是生物学上的一种指示剂, 也可用作非选

择性接触性除草剂, MV处理能使植物产生过氧化

物, 并引起氧化损伤(曾庆平等1996)。拟南芥中

GLP13的敲减突变体glp13 (SAIL-433-H06)对MV
胁迫敏感, 而超表达GLP13的拟南芥对MV胁迫表

现较强的抗性, 与野生型相比, 转基因拟南芥子叶

变绿比率提高, 且主根生长受抑制程度减轻, 表明

GLP13基因参与调控拟南芥应对氧化胁迫, 是MV
氧化胁迫响应途径的正调控因子(唐源江等2011)。
在藓类植物Barbula unguiculata中GLPs基因BuGLP
的mRNA水平在细胞生长对数期达到最大, 随后减

少, 而SOD活性在对数期始终维持同样的水平; B. 
unguiculata受MV处理后, BuGLP的转录物减少, 而
结合于细胞壁与BuGLP相关的SOD活性并不受影

响; 在细胞对数期加入NaCl后, BuGLP的mRNA水

平及总的SOD活性都有所增加, 并且由于BuGLP
释放到培养基中, 因而结合于细胞壁的SOD活性

降低(Nakata等2002)。在B. unguiculata细胞停滞期

加入NaCl, 几乎不影响BuGLP的mRNA水平及结

合于细胞壁的SOD活性水平。由此可见, 盐胁迫

能诱导对数生长期细胞中BuGLP的表达, 并促进

BuGLP从细胞壁上释放至培养基, 同时, BuGLP可
能通过产生H2O2在细胞对数期促进细胞外基质中

CuZn-SOD的合成。

2.2.2  水分胁迫  植物遭受水分胁迫时生理生化过

程会发生变化, 细胞由于失水会导致渗透压降低, 
从而影响植物的体内代谢(Mahajan和Tuteja 2005)。
为了减少水分胁迫带来的损伤, 植物体内的某些

基因会对胁迫做出响应。淹水胁迫时, 大豆(Gly-
cine max)根和下胚轴的生长受到抑制, 且细胞中结

构蛋白产生变化, 如4个大豆GLPs前体表达下调, 
与此同时ROS及茉莉酮酸酯的生物合成减少, 暗示

GLPs与细胞壁的形成及木质素的生物合成相关

(Komatsu等2010)。
白羽扇豆(Lupinus albus)可以忍受严重的干

旱, 且在重度干旱13 d后再重新浇水24 h可以恢复, 
采用双向凝胶电泳来分析干旱胁迫对白羽扇豆茎

中蛋白质组成的影响, 实验分别在胁迫初期、严

重干旱、恢复早期3个阶段进行, 在连续干旱13 d

后一个GLP (gi1171937)开始积累(Pinheiro等2005)。
采用蛋白组学技术研究干旱对玉米根部细胞壁蛋

白成分的影响, 结果显示玉米根中有152个水分胁

迫相关蛋白, 根据它们在细胞壁中的潜在作用可

以分为5类: 活性氧代谢、防卫和解毒、水解酶

类、碳水化合物代谢及其他, 其中包括2个可能的

OXOs以及2个GLP4s (Zhu等2007)。
2.2.3  重金属胁迫  重金属可以对植物造成多种损

伤, 不但导致核苷酸错配, 影响植物DNA的甲基化

水平, 还与植物体内自由基和ROS的产生相关, 而
自由基和ROS能引起氧化胁迫, 导致膜渗透性改变

(唐咏等2006)。植物在受到重金属污染时通常会

出现生长迟缓、根系伸长受抑制直至停止等症状, 
严重时导致作物产量降低甚至植株死亡。GLPs可
以清除植物体内过多的ROS, 从而减轻重金属带来

的氧化损伤。

拟南芥是对镉(Cd)敏感但不富集锌(Zn)的植

物, 而遏蓝菜(Thlaspi caerulescens)可以耐受Cd却
富集Zn, 以Cd和Zn处理拟南芥和遏蓝菜, 并检测不

同基因的表达水平, 结果显示拟南芥中有48个基

因对Zn缺乏、Zn过量及Cd处理等有响应, 其中有2
个GLPs基因在所有处理中均大量诱导表达, 暗示

GLPs参与应对Zn、Cd胁迫(van de Mortel等
2008)。此外, 遗传分析表明拟南芥中2个基因座

ars4及ars5的双突变增强了植株对砷(As)的抗性, 
距离ars4标记约5 kb的GLP5 (At1g09560)基因在

ars4/ars5双突变体中的mRNA表达提高了1.32倍, 
表明GLPs可能参与对As的抗性(Sung等2007)。
2.2.4  冷冻和高温胁迫  3个拟南芥GLPs基因(At-
GER1、AtGER2、AtGER3)分别在烟草中的异源表

达都增强了转基因烟草对高温胁迫的抗性(Mem-
bré等2000)。采用基因表达系列分析(serial analy-
sis of gene expression, SAGE)技术研究低温胁迫下

拟南芥花粉的转录组表达谱变化, 结果显示花粉

中高表达的一种基因是花蜜相关蛋白(At.30848), 
而包括GLP (At.23312)在内的28个基因的转录水

平被低温抑制(Lee和Lee 2003)。
GLPs还参与植物应对其他的逆境胁迫。NO2

是环境中的一种氧化剂, 将白花杜鹃(Rhododen-
dron mucronatum)的叶片用NO2处理后, 2个编码

GLPs的基因RmGLP1及RmGLP2被诱导表达, 并且
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RmGLP2在烟草中异源表达后, 重组的RmGLP2被
分泌到质外体中, 染色实验(in-gel staining)显示

RmGLP2具有SOD活性, RmGLP2通过发挥SOD活

性减少活性氮和ROS的相互作用, 从而在细胞外防

御机制中起作用(Kondo等2008)。
3  GLPs在植物逆境胁迫中的应答机制

在植物中叶绿体、线粒体和过氧化物酶体等

不同亚细胞器以及类似质膜的电子传递系统中, 
小部分电子的逃离结合氧分子会产生ROS (Xiong
等2002)。在正常生长条件下, ROS的生成和清除

处于一定的平衡状态 ,  因此不会对细胞造成损

伤。过多的ROS对细胞有很强的毒害作用, 并且

与正常的代谢不兼容, 因而必须通过抗氧化防御

系统予以清除。植物在整个生长发育过程中会受

到多种不良环境(如生物和非生物胁迫)的影响, 细
胞中ROS产生与清除之间的平衡被干扰, 从而导

致ROS大量积累, 植物细胞遭受氧化胁迫。然而, 
植物在长期的进化过程中形成了有效的ROS清除

机制。

GLPs主要通过OXO、SOD、AGPPase起作用

(Breen和Bellgard 2010; Banerjee和Maiti 2010)。
SOD和OXO是植物体内重要的ROS清除酶类, 在
植物抵抗氧化胁迫过程中起作用。SOD把超氧化

物转变为过氧化氢和氧分子, 它介导的反应是植

物中主要的抗氧化防御系统之一。过氧化物酶随

后把过氧化氢转变为水, 在植物细胞的质外体空

间存在多种过氧化物酶类, 它们以离子或共价的

形式结合在细胞壁上。OXO通过催化草酸产生

CO2和H2O2 (Woo等2000)。SOD以及OXO催化产

生的H2O2可以通过纤维素交联作用增强细胞壁的

结构, 并催化细胞壁的氧化交联形成乳突(papilla), 
延缓和阻止病原菌的侵入和扩散, 以保护细胞免

受再次感染。此外, H2O2可以选择性地参与信号

级联反应来引起植物的防卫反应或者直接形成一

种抗菌的效应。在激活防卫基因表达过程中 , 
H2O2还可以作为一种第二信使来引发超敏反应, 
而受感染部位通过超敏反应产生程序性细胞凋亡

来减少外界微生物入侵带来的损失(Low和Merida 
2006)。AGPPase活性可以控制核糖形成糖蛋白和

糖脂的水平, 所以有助于在植物中控制代谢流向

淀粉、细胞壁多糖(Rodríguez-López等2001)。

4  结语

本文综述了GLPs参与植物对不同逆境胁迫的

防卫反应, 表明这类PRs蛋白在植物应对逆境胁迫

中具有重要作用。随着分子生物学和功能基因组

学的发展, 已从多种植物中发掘大量GLPs基因。

然而目前大多数关于GLPs的研究以基因克隆、

mRNA及蛋白质表达水平和酶的活性鉴定为主, 对
其在分子水平上的作用机制知之甚少。因此, GLPs
参与逆境胁迫防卫反应以及在植物生长发育的准

确功能和作用机制有待进一步深入研究。
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