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植物富含半胱氨酸蛋白的研究进展 *
赵 昕 李玉花 蓝兴国△

（东北林业大学生命科学学院发育生物学研究室 黑龙江哈尔滨 150040）

摘要：富含半胱氨酸蛋白(cystein-rich proteins, CRPs)是动植物中广泛存在的一类小的分泌性蛋白，具有广泛的生物学功能，如防
御、蛋白酶抑制、重金属解毒等。人们在深入研究植物 CRPs防御功能的同时，发现 CRPs还参与调节植物的生长、发育、生殖等。
本文综述了植物 CRPs的分类、结构及其在植物生长发育、生殖信号转导等方面的研究进展。
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ABSTRACT: Cysteine-rich proteins are a kind of small secretory proteins widely existing in anminals an plants, have extensive
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前言

植物中富含半胱氨酸蛋白最初是作为抗菌肽被发现的,如
硫堇 (Thionins)、植物防御素 (defensins)、脂质转移蛋白 (lipid
transfer proteins)、蜕皮素(snakins)、橡胶素(hevein-like peptides)，
打结素(knottin-like peptides)等蛋白家族[1]。当植物受到昆虫或
病原体侵害时，会诱导产生具有蛋白酶抑制功能的 CRPs，包括
Bowman-Birk家族、Kunit家族和 Kazal 家族蛋白酶抑制剂 [2]。
这些 CRPs对细菌、真菌以及某些昆虫或动植物细胞具有抑制
的作用[3,4]。但近几年来，人们发现许多 CRPs参与调节植物的
生长发育及其生殖信号转导等方面，并且具有重要的功能，本

文主要针对 CRPs在这个方面的研究进展作一综述。

1 CRPs的分类与结构

CRPs在植物中普遍存在并且数量和种类都很多。Silver-
stein等从 33个植物表达序列中鉴定出 12824 个不同的植物
CRPs，这些 CRPs被分成 516个序列相关的亚组，基于它们半
胱氨酸排列的特征性结构进一步聚类成 24个组(表 1)。而且仅
在模式植物拟南芥中就鉴定出 825个 CRPs，其中有 196个是
未注释的基因[2]。鉴定的基因包含防御素家族，硫堇家族，脂质
转移蛋白和蜕皮素，加上其它蛋白酶抑制剂，蛋白变应原和非

特征基因家族等，估计这些基因家族占每个模式生物全部基因

的 2-3%。来自不同家族的成员显示出与抗菌素活性，蛋白酶抑

制剂，过敏交叉反应，生殖调节等相近的功能[2]。
由于 CRPs氨基酸序列高度多态性，导致 CRPs的结构和
组成复杂多样。但 CRPs也具有一些共同的特征，如 CRPs是由
几十个氨基酸组成的小分子量的分泌蛋白，而且大部分的

CRPs含有一个 N末端信号肽和保守的半胱氨酸残基[2]。N末
端信号肽能够使蛋白进行分泌途径；而保守的半胱氨酸则通过

形成的二硫键来维持蛋白质的三级结构。几乎所有的 CRPs亚
组都有一个 N-末端(只在信号肽下游)、C-末端、或内在的富含
脯氨酸多肽 (proline-rich peptides, PCPs) 或富含氨基乙酸多肽
(glycine-rich peptides, GRPs)区，也有的 CRP与相似的 CRP融
合。嵌合体 PRP-CRP、GRP-CRP或 CRP-CRP被推测可能定位
到植物的细胞壁，当受到外界入侵时，作为杀菌剂行使功能。

2 CRPs参与调节植物生长发育

2.1 快速碱化因子(Rapid Alkalinization Factors，RALF)
RALF最早是从烟草叶片中分离出来的一类多肽激素类
物质，因其可快速碱化悬浮培养细胞培养基而得名[5]。RALF的
前体蛋白是由 115个氨基酸组成的分泌型蛋白，在前体蛋白的
C末端含有一个高度保守的 17氨基酸的序列模体，包含两个
半胱氨酸[5]。由于 RALF定位在细胞壁，推测其可能作为配体与
某个细胞膜受体结合而启动一个信号转导通路。后来发现，
RALF的受体是位于细胞膜表面的 25 kD和 120 kD两个蛋白[6]。
通过删除和替代的分析方法找到了受体结合的主要部位，是位

1170· ·



现代生物医学进展 www.shengwuyixue.com Progress inModern Biomedicine Vol.11 NO.6 MAR.2011

于 RALF的 N末端一个特异的 YISY模体[7]。RALF能迅速激
活有丝分裂蛋白激酶，可逆性地调控番茄与拟南芥种子萌发时

根生长和根毛形成[5]。在烟草沉默 RALF基因能够促使根生长
并且由于改变了根毛细胞外 PH值而产生异常的根毛[8]。此外，

RALF参与调节根瘤的形成，抑制花粉管的伸长 [9-11]。由于
RALF在植物组织中的广泛表达及其在进化上的保守性，表明
它在植物生长发育中起着非常重要的作用，但具体的作用机制

尚不清楚。

Group description
Unigene count

(12 824 total)

Subgrp count

(516 total)

Approx. sized

(aa)
Cysteine arrangemente

LTP/2S Albumin/

ECA 1
4038 128 65-90 CX{6,15}CX{9,31}CCX{8,21}CXCX{13,35}CX{5,18}C

60-75 CX{5,13}CX{14,20}CCX{8,10} CX{10,32}C

Defensin/DEFL 2320 135 40-70 CX{4,25}CX{2,12}CX{3,4}CX{3,17}CX{4,32}CXCX{1,6}C

40-60 CX{3,21}CX{2,12}CX{3,4} CX{3,15}CX{4,23}CCC

25-50 CX{2,14}CX{3,5}CX{3,16} CX{4,28}CXC

20-30 CX{3, 5}CX{8,17} CX{4, 6}C

Glutenin/gliadin/

prolamin
1298 26 90-145 CX{6,7}CX{15,25}CX{6} CCX{11}CX{35-80} CX{7}C

80-105 CX{7} CX{19} CX{6} CCX{40-65} C

130-155 CX{29}CCX{11}CX{75-100}CX{7}C

Hevein 966 24 30-40 CX{1,8}CX{4,5}CCX{5}CX{6} CX{3,5}CX{3,4}C

Pollen Ole e I 647 25 100-130 CX{2,3}CX{19,23}CX{31,42} CX{8, 16} CX{32,54}C

80-90 CX{2,3}CX{19,22}CX{9, 13} CX{31,32}CX{11,14}C

Kunitz type inhibitor 620 20 90-125 CX{42,51}CX{39,58}CX{1,10} CX{1,3}CX{1,6}C

80-115 CX{40,50}CX{34,61}CX{3,11}C

RALF 568 43 60-90 CX{4,14}CX{22,51}CX{6,12} CX{5,14}CX{5,6}C

25-40 CX{3,12}CX{5,21}CX{5,6}C

10 CX{5,6}C

Thionin 506 43 25-55 CX{3}CX{3,4}CX{4,32} CX{2,3}CX{3,4}C = A

35-40 CCX{10,11}CX{8,10}CX{5} C?X{7,10}C = B

90-100 BX{8,22}A

60-85 AX{4,10}CX{3)CX{16,24}CX{3}C

60-85 CX{3)CX{17,20}CX{3}CX{7,9}A

Bowman Birk inhibitor 405 10 50-75
CCX{2}CX{1,2}CX{7,9}CXCX{6,7} CX{3}CX{2}CX{8,

29} CX{7, 11} CX{2,3}C

50-65
CCX{2} CX{8,9} CX{6} CX{3} CX{2}CX{11,15}CX{7, 15}

CX{1,3}C

50-60 CCX{4} CX{3}CX{2}CX{8, 16} CX{10,11}C

GASA/GAST/Snakin 445 1 60-70
CX{3}CX{3}CX{7,11}CX{3}CX{2}CCX{2}CX{1,3}CX

{11}CX{1,2} CX{11,14}-KCP

Maternally-expressed

gene (MEG)/Ae1
231 17 30-55 CX{4,9}CX{4,12}CXCCX{4,10} CX{6,12} CX{3}C

30-50
CX{2} CXCCX{4,16}CX{3,4} CCX{4}CX{5,10}CX{6}

CXCX{2,10}C

Proteinase inhibitorII 119 4 45-60
CX{3}CX{7,9}CX{10,13}CX{1,2} CX?CX{5,11}CX{10,12}

C

表 1 植物中鉴定出的 CRPs分类[2]

Table 1 The classification of CRPs identified in plants[2]
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C是保守的半胱氨酸残基；X是任意氨基酸；括号里的数字是可变残基的范围；A和 B是相同模体的标记；"？"是可选择的残基
Conserved cysteine residues are shown in bold (C); X denotes any amino acid; numbers in curly braces indicate a range of variable residues; A and B are

arbitrary tags used to abbreviate two common thionin motifs appearing alone in some sequences, or fused to other motifs elsewhere;? indicates an optional

residue

Root cap/LEA 115 4 50-60
CX{3,6}CX{3}CX{3}CX{3} CX{2}CX{3,4}CX{1,2} CX

{5,7}CX{12-24}C

50-60
CX{5,9}CX{6}CX{3}CX{12,13}CX{3} CX{2,4}CX{3} CX

{6} CX{6} C

Antimicrobial peptide

MBP-1
97 10 15-25 CX{3}CX{6,14}CX{3}C

Leginsulin/Albumin-1 97 10 65-90 CX{3,6}CX{5,9}CX{3,5}CXCX{5,14}

25-30
CX{16,20}C{5}CX{8}CX{10,12}CCX{6} CX{7} CX{4,5}

CXCX{9,11}C

Kazal type inhibitor 40 1 45-55 CX{7,12}CX{3,5}CX{6}CX{8} CXCX{4}CX{10}C

Stigl 39 1 75-90
CX{2,7}CX{8,14}CCX{3,4}CX{9}CX{2}CX{3}CX{5,7}

CCX{3}CX{9}CX{2}C-X{3} CX{2,5}CX{4}C

Novel CRP 1 (NCRP1) 75 5 30-40 CX{4,6}CX{6}CX{3}CX{3,31}CX{3}CX{2,4}CX{3}

Novel CRP 2 (NCRP2) 42 1 100-110 CX{3}CX{11}CX{8}CX{3}CX{12}CX{33,37}CX{23,27}C

Novel CRP 3 (NCRP3) 22 1 100-110 CX{6,9}CX{22,33}CX{3}CX{9}CX{26,27}C

Novel CRP 4 (NCRP4) 4 1 65-70 CX{12}CX{21}CXCX{8}CX{21}C

Novel CRP 5 (NCRP5) 4 1 30-35 CX{6}CX{7,8}CCX{3}CX{10}C

Novel CRP 6 (NCRP6) 4 1 30-35 CX{12}CCX{5}CX{6}CX{3}C

Novel CRP 7 (NCRP7) 4 1 80-90
CX{6}CX{3}CX{12,14}CX{8}CXCX{19}CX{16,17}CX

{2,3}CX{5}C

2.2 碱性 7S球蛋白(basic 7S globulin, Bg)与豆类胰岛素
Bg是从大豆种子贮藏蛋白中分离出的一种富含半胱氨酸
的球蛋白，广泛存在于豆科植物和胡萝卜中[1]。大豆胰岛素是
Bg蛋白的配体，分子内含有位置高度保守的 6个半胱氨酸，空
间结构上形成 3个二硫键并在维持豆类胰岛素的结构和功能
上具有重要的作用[1,12]。Bg蛋白和豆类胰岛素在植物体内发挥
着类似胰岛素信号通路的生理功能，对植物的生长发育起调控

作用[13]。大豆胰岛素可显著影响胡萝卜愈伤组织的形态建成，
转基因胡萝卜愈伤组织在分化的早期生长迅速，这些说明大豆

胰岛素与植物生长和分化的调控因子有关[14]。此外，豆类胰岛
素能杀死粮食储藏中的害虫，表明它可以作为昆虫毒素使用[15]。
2.3 根瘤特异性富含半胱氨酸蛋白 (Nodule-specific cys-
teine-rich proteins，NCR)

NCR是一类含有 60-90个氨基酸的分泌蛋白，带有一个保
守的信号肽和一个保守的半胱氨酸基序[16]。NCR在豌豆，蚕豆，
白三叶草和东方山羊豆中发现，是一个多于 300个成员的基因
家族，并且NCR-GFP融合蛋白定位在洋葱细胞的分泌通路中[16]。
NCR 仅在 IRLC(Inverted Repeat-Lacking Clade)型豆类植物中
表达[17]。最新研究发现，NCR靶定位到共生的细菌中导致细菌
发生细胞异常伸长及失去繁殖能力，能够使固氮的效率提高[18]。
2.4 类赤霉素刺激转录的基因 (GA-stimulated transcript-like,
GAST-like)家族

GAST-like基因家族成员编码 75-128个氨基酸的分泌蛋

白，C末端含有一个 59-64氨基酸的保守区，在这个区域内有
12个半胱氨酸位置高度保守；N末端有一段信号肽序列，它引
导其成熟产物定位到细胞壁[19]。许多 GAST-like基因的表达受
植物激素的调节，其中大部分都受 GA的调节[19]。番茄的 RSI1
(Root System Induced1) 是被鉴定参与早期侧根形成的
GAST-like基因，并且番茄的 GAST1(Gibberellic Acid Stimulat-
ed Transcript 1)的表达也与茎干的伸长有关[20,21]。矮牵牛突变分
析实验表明，GIP1(Gibberellic Acid Induced Petunia 1)涉及茎干
和花冠的伸长[22,23]；并且矮牵牛 GIP4和 GIP5及拟南芥 GASA4
在分生组织的表达显示出细胞分化的作用[23,24]。此外，拟南芥
GASA4通过影响花序的分支和结实率直接地控制种子的大小
[19]。在单子叶植物玉米中发现了参与早期侧根形成的 ZmGSL
(Z. mays Gibberellic Acid Stimulated-Like)[25]。在大丁草中的类
GAST的 GEG基因能够调节花冠和心皮的形态[26]。水稻中的
OsGASR1和 OsGASR2还涉及圆锥花序的分化[27]。

3 CRPs参与植物的生殖信号转导

3.1 花粉外被蛋白(Pollen Coat Protein，PCP)
PCP是一类配子体表达、富含半胱氨酸的小分子量蛋白，
具有高度的序列多态性[28]。PCP-A类花粉外被蛋白含有 8个保
守的半胱氨酸残基，形成分子内二硫键桥[29]。PCP-Al特异性地
能够与 S位点的糖蛋白结合(S-locus glycoprotein)；而 PCP-A2
特异性地能够与 SLR1结合[28]。PCP-B类花粉外被蛋白是花粉
外被中另一类小的高度多态的蛋白[28]。
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3.2 柱头 /花柱富含半胱氨酸黏附素(Stigma/Style Cysteine-rich
Adhesin, SCA)

SCA是从花柱表皮分泌物中鉴定出的大小为 9 kD 的蛋
白，含有 8个保守的半胱氨酸 [30]。SCA特异性地在百合柱头和
花柱表达[31]。SCA有两个异构体，都能够促进花粉管与柱头 /
花柱的黏附，但黏附的活性存在差异[32]。SCA的生物活性可以
促使 Chemocyanin与花粉管的结合，诱导花粉管定向生长[33]。
3.3 S位点富含半胱氨酸蛋白(SCR/SP11)

SCR也叫 SP11，是一个小的碱性分泌蛋白，含有 8个保守
的半胱氨酸[34,35]。它是花粉外被携带的一种可扩散的信号分子，
在自交授粉后 SCR经过花粉外被与柱头乳突细胞表面形成的
附着区转运到柱头表面，通过柱头乳突细胞壁与 SRK(S-locus
receptor kinase)胞外域接触，引起柱头乳突细胞内信号级联反
应，并最终导致自已花粉生长受到抑制[36,37]。在芸苔属植物中，
花粉自交不亲和表型是由 SP11等位基因显隐关系决定的。最
近的研究表明，SP11显性和隐性等位基因分别编码功能的和
非功能的蛋白，而决定 SP11等位基因显隐关系主要的诱导因
子为 SP11甲基化诱导因子 Smi[38]。Smi是从 SP11显性基因侧
翼区分离出的一段与隐性基因上目标甲基化序列相似的反向

序列，它是一段 24个核苷酸的 sRNA，反式调节 SP11隐性基
因启动子的重新甲基化导致转录基因的沉默，从而抑制了

SP11隐性基因的表达，这一发现为进一步揭示植物单基因表
达系统的调节机制提供了重要的线索[38]。
3.4 花粉管定向生长因子(LURE)

LUREs是从助细胞中分离出的由 70个氨基酸组成，大小
为 9 kD、富含半胱氨酸的分泌蛋白[39,40]。LUREs属于防御素类
似蛋白亚组，它带有一个信号肽，能够分泌到助细胞的表面。
LUREs的三级结构通过分子内六个半胱氨酸形成的二硫键稳
定，二硫键的破坏会降低 LUREs的活性[40]。一直以来，显花植
物有性生殖中花粉管的引导被认为是由化学引诱剂介导的，但

是没有确定的分子被分离出来。目前认为，LUREs是花粉管向
助细胞生长的引诱物[40,41]。在体外试验中，重组的 LUREs能够
特异性地吸引它们自己物种的花粉管生长，而注射反义的

LUREs 寡核苷酸能够削弱其对花粉管的吸引，这些都说明
LUREs是源自助细胞的花粉管伸长的引诱物[40]。
3.5 柱头特异蛋白 1(stigma-specific protein 1, STIG1)

STIG1最初是从烟草中分离出来的柱头特异基因，它编码
含有 13-15个半胱氨酸的蛋白质[42]。STIG1的 mRNA特异地在
柱头分泌区细胞表达，并且随着花的发育表达量增大，但是在

成熟的花中检测不到 STIG1[42]。番茄 LeSTIG1与柱头特异受体
激酶相互作用，且体外的 STIG1能促进花粉管的生长[43]。从矮
牵牛的柱头分泌物中分离出了 STIG1，并且发现缺失 STIG1的
矮牵牛突变体柱头分泌物迅速积累，这说明 STIG1的功能是控
制柱头分泌物的分泌，而且在授粉方面可能具有重要的作用[44]。

4 结语

CRPs在植物中普遍存在，并且行使各种功能。尽管被描述
的植物 CRPs的数量和种类很多，但是有更多的这个超家族的
成员等待被发现，它们的作用机制和功能也需要进一步的阐

释。
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