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植物凝集素类受体激酶参与非生物胁迫响应的研究进展

王梦龙ꎬ 骆素微ꎬ 李晓诗ꎬ 彭小群∗

( 惠州学院 生命科学学院ꎬ 广东 惠州 ５１６００７ )

摘　 要: 植物在生长发育过程中会受到各种胁迫因子的影响ꎬ非生物胁迫是其中极其重要的一类ꎮ 类受体

激酶(ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅｓꎬ ＲＬＫｓ)是植物中广泛存在的一类蛋白ꎬ能够快速有效地对胁迫因子作出响应ꎬ最
终引起一系列生物效应ꎮ 凝集素类受体激酶( ｌｅｃｔｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅｓꎬ ＬｅｃＲＬＫｓ)是 ＲＬＫｓ 的一个亚族ꎬ其
具有细胞外凝集素结构域、跨膜结构域和细胞内激酶结构域三个结构域ꎮ 根据细胞外凝集素结构域的不同

可分为 Ｌ、Ｇ 和 Ｃ 三种不同类型ꎮ 近年来ꎬ大量的研究表明植物凝集素类受体激酶在非生物胁迫响应中发挥

重要作用ꎮ ＬｅｃＲＬＫｓ 通过识别非生物胁迫相关的信号分子ꎬ激活下游的信号通路ꎬ如 ＭＡＰＫ 通路、ＲＯＳ 通

路、钙信号通路等ꎬ调节基因表达和蛋白质翻译以增强植物的抗逆性ꎮ 该文概述了植物凝集素类受体激酶

的结构特征及其分类ꎬ并系统综述了 ＬｅｃＲＬＫｓ 在盐胁迫、低温胁迫、干旱胁迫、机械损伤和植物激素等非生

物胁迫响应中的功能和作用机制ꎬ同时也对 ＬｅｃＲＬＫｓ 的未来研究方向作出了展望ꎮ 该文不仅为深入了解植

物凝集素类受体激酶参与非生物胁迫响应的功能提供了参考ꎬ而且为利用 ＬｅｃＲＬＫｓ 进行作物抗逆育种改良

提供了理论依据ꎮ
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　 　 自然界植物会受到因各种环境因素影响而

引起的胁迫ꎬ为了应对多种多样的生物或非生物

胁迫ꎬ植物在进化的过程中演变出许多有效机制

来抵御外界环境胁迫ꎮ 这些机制既可避免植物

遭受胁迫损害ꎬ又可提高植物的品质和产量ꎮ 在

植物的非生物胁迫应答中ꎬ一类重要的蛋白———
凝集素类受体激酶 ( ｌｅｃｔｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅｓꎬ
ＬｅｃＲＬＫｓ) ꎬ在其中发挥着关键作用ꎮ ＬｅｃＲＬＫｓ 是

类受体激酶( ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅｓꎬ ＲＬＫｓ)的一个

亚家族ꎬ广泛存在于植物中ꎬ王梦龙等( ２０２０)报

道其参与生物 /非生物胁迫响应和植物的发育调

控ꎮ 已有的研究表明 ＬｅｃＲＬＫｓ 可通过感知和转

导环境中的各种信号分子参与非生物胁迫响应ꎬ
包括盐胁迫、低温胁迫、干旱胁迫、机械损伤和植

物激素等(Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ 王梦龙等ꎬ２０２０) ꎮ
例如ꎬ凝集素类受体激酶基因 ＰｂＬＲＫ１３８ 参与了

植物的耐盐性 ( Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８) ꎻＬｅｃＲＫ￣ＩＸ. ２ 基

因参 与 了 植 物 的 激 素 信 号 响 应 ( Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７) ꎮ 由此可见ꎬ凝集素类受体激酶介导的非

生物胁迫响应对维持植物的正常生长发育极其

重要ꎮ
近年来ꎬ随着研究的持续深入ꎬ参与植物非生

物胁迫响应的凝集素类受体激酶被大量报道ꎬ但
迄今为止尚未有文献对这些研究进行系统的归类

和总结ꎮ 本文概述了植物凝集素类受体激酶的结

构特征、分类以及参与各项非生物胁迫响应的信

号转导机制和调控机制ꎬ并分析了未来的研究方

向和应用前景ꎮ

１　 凝集素类受体激酶的结构特征

及分类

凝集素类受体激酶主要由细胞外凝集素结构

域、跨膜结构域以及细胞内激酶结构域组成ꎮ 其

中ꎬ凝集素结构域具有特异性结合糖类分子的功

能ꎬ由于该结构域多变且能识别多种不同的信号分

子ꎬ因此 ＬｅｃＲＬＫｓ 被划分为 Ｌ、Ｇ 和 Ｃ 三种类型

(Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ 王梦龙等ꎬ２０２０)ꎮ 其中ꎬＬ 型和

Ｇ 型只存在于植物中ꎬＣ 型主要发现于哺乳动物中

(Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ 王 梦 龙 等ꎬ ２０２０ )ꎮ Ｌ 型

ＬｅｃＲＬＫｓ 中含有豆科类胞外凝集素结构域ꎬ广泛存

在于豆科植物中ꎬ可以识别细胞外信号并在植物内

引起一系列信号响应(Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２ꎬ ２０１３)ꎮ Ｇ
型 ＬｅｃＲＬＫｓ 属于 ＳＲＫ(Ｓ￣ｌｏｃｕｓ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ)中的

一类ꎬ参与了花的发育过程ꎬ与自交不亲和性( ｓｅｌｆ￣
ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙꎬ ＳＩ) 相关 (王梦龙等ꎬ２０２０)ꎮ Ｇ 型

ＬｅｃＲＬＫｓ 曾被称为 Ｂ 型 ＬｅｃＲＬＫｓꎬ其凝集素结构域

包括了 １２ 条 β￣ｂａｒｒｅｌ 结构ꎬ并与 α￣Ｄ 甘露糖具有潜

在的亲和力ꎬ但目前其内在功能机制尚不清楚(Ｖａｉｄ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ Ｃ 型 ＬｅｃＲＬＫｓ 是一类广泛存在于哺

乳动物体内ꎬ能识别自我和非自我以及依赖于 Ｃａ２＋

行使功能的凝集素类受体蛋白激酶 (王梦龙等ꎬ
２０２０)ꎮ Ｃ 型 ＬｅｃＲＬＫｓ 在植物中较少发现ꎬ目前在

水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ)、拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ)、
毛果 杨 ( Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ ) 及 桉 树 ( Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ
ｒｏｂｕｓｔａ)中都只发现 １ 个该类型 ＬｅｃＲＬＫｓꎬ其具体功
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能尚不了解(Ｂｏｕｗｍｅｅｓｔｅｒ ＆ Ｇｏｖｅｒｓꎬ ２００９ꎻ Ｖａｉｄ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２ꎻ 彭小群等ꎬ２０２２)ꎮ

ＬｅｃＲＬＫｓ 的跨膜区由 １８ ~ ２５ 个氨基酸组成ꎬ
大多数氨基酸属于非极性氨基酸ꎬ其序列一致性

较差(Ｍｏｒｉｌｌｏ ＆ Ｔａｘꎬ ２００６)ꎮ Ｐｉ￣ｄ２ 蛋白属于 Ｇ 型

ＬｅｃＲＬＫｓꎬ其跨膜结构域中一个氨基酸的改变会引

起蛋白质丧失功能ꎬ表明跨膜结构域对 ＬｅｃＲＬＫｓ
功能的维持十分重要(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００６)ꎮ 已有研

究发现跨膜结构域不仅参与信号转导及质膜定位

过程ꎬ还具有识别配体的功能 ( Ｂｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ
Ｈｏｈｍａｎｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ

激酶结构域一般由 ２５０ ~ ３００ 个氨基酸组成ꎬ与
凝集素结构域相比具有更高的保守性ꎬ其结构域上

具有磷酸化位点ꎬ主要参与外界信号传递(Ｖａｉｄ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 酶动力学研究发现某些二价金属阳离

子可促进激酶结构域自身磷酸化以及激酶活性ꎬ其
中 Ｍｎ２＋与 Ｍｇ２＋离子的促进效果较 Ｃａ２＋与 Ｚｎ２＋离子

好(Ｎｉｓｈｉｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ

２　 凝集素类受体激酶参与植物非

生物胁迫响应

２.１ 参与盐胁迫响应

在非生物胁迫中ꎬ高盐胁迫条件不利于植物

的生长发育ꎬ这是导致作物产量减少的主要原因

之一ꎬ并且每年会造成严重的经济损失ꎮ 植物在

高盐环境下通过自身基因调控以适应胁迫环境ꎮ
拟南芥、大豆 ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｓｏｊａ)、水稻和豌豆 ( Ｐｉｓｕｍ
ｓａｔｉｖｕｍ)等植物中的各种类型凝集素类受体激酶

均参与了盐胁迫的应答反应ꎬ表 １ 中已列出参与

盐胁迫响应相关的凝集素类受体激酶基因ꎮ
ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 是拟南芥 Ｌ 型凝集素类受体激酶基

因ꎮ 已有研究发现ꎬ拟南芥 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 基因受盐胁

迫诱导表达ꎬ将烟草中盐诱导的乙烯受体基因

ＮＴＨＫ１ 转入拟南芥中过度表达会降低乙烯敏感性

(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｘｉｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ Ｄｅｎｇ 等

(２００９)证实了拟南芥 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 基因主要在种子

萌发时表达ꎬ萌发后则停止表达ꎬ并参与了种子早

期发育过程的盐胁迫应答ꎮ 更重要的是ꎬ由于

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 基因被证实在种子萌发过程中作为

ＡＢＡ 响应的正调控因子ꎬ因此 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 基因功能

缺陷突变体能够有效减少拟南芥生长发育早期对

ＡＢＡ 和盐的敏感性ꎮ 拟南芥 Ｌ 型凝集素类受体激

酶基因 ＬｅｃＲＫ￣ＩＶ.３ 的转录受盐和 ＡＢＡ 双重调控ꎬ
高盐条件下起着正向调节的作用ꎬ在种子萌发阶

段负向调控 ＡＢＡ 反应(Ｘｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 在高盐

环境下过表达 ＬｅｃＲＫ￣ＩＶ.３ 基因使植株对盐胁迫耐

性增强ꎬ从而提高种子的萌发率和绿叶率(Ｈｕａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ )ꎮ 李 美 玲 ( ２０１９ ) 的 研 究 发 现ꎬ
ＬｅｃＲＫＩＩＩ.２ 基因使拟南芥幼苗在萌发期间对盐胁

迫表现出更高的耐受性ꎮ
ＧｓＳＲＫ 是大豆中的 Ｇ 型凝集素类受体激酶基

因ꎬ受盐胁迫、干旱胁迫和 ＡＢＡ 的多重诱导ꎬ并通

过独立于 ＡＢＡ 的反应途径来调控植物对盐和干旱

胁迫的耐受性ꎮ Ｓｕｎ 等(２０１３)研究发现过表达该

基因可提高植物的耐盐性ꎬ使植物在成熟阶段表

现为叶绿素含量增加、离子泄露降低、株高增长和

果实增多等形态特征ꎮ 在拟南芥中过表达 ＧｓＳＲＫ
基因不仅正向调节植物对盐胁迫的耐受性ꎬ而且

提高了在盐胁迫环境下的产量(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
Ｓｕｎ 等(２０１８)研究发现ꎬ在苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ)
中过表达大豆全长 ＧｓＳＲＫ(ＧｓＳＲＫ￣ｆ)或缺失 Ｇ 型

凝集素结构域的截短型 ＧｓＳＲＫ(ＧｓＳＲＫ￣ｔ)基因均可

提高植株的耐盐性ꎬ并且过表达 ＧｓＳＲＫ￣ｔ 的转基因

株系的生长性能优于过表达 ＧｓＳＲＫ￣ｆꎮ Ｚｈａｎｇ 等

(２０２２)通过转录研究鉴定到 ＧｍＬｅｃＲＬＫ 为大豆盐

胁迫相关基因ꎬ主要在根系中表达ꎬ参与调控大豆

的耐盐能力ꎮ ＧｍＬｅｃＲＬＫ 过表达转基因大豆表现

出对盐胁迫耐受ꎬ并且增强了大豆清除活性氧

(ＲＯＳ)的能力(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 虽然有研究

结果表明 ＧｍＬｅｃＲＬＫ 能够提高大豆对盐的耐受性ꎬ
但其实际调控机制尚未研究清楚ꎮ

豌豆 Ｌ 型 ＰｓＬｅｃＲＬＫ 基因主要在根和嫩枝中积

累ꎬ盐胁迫条件下其表达会显著上调ꎮ Ｊｏｓｈｉ 等

(２０１０)通过实验发现 ＰｓＬｅｃＲＬＫ 基因在低温和干

旱胁迫下也会增加表达ꎬ并且在盐胁迫下表达增

长幅度最大ꎮ ＰｓＬｅｃＲＬＫ 基因在烟草植株中过度表

达可以减少转基因植株的离子平衡和渗透压ꎬ从
而获得耐盐性ꎮ Ｖａｉｄ 等(２０１５)通过实验发现过表

达 ＰｓＬｅｃＲＬＫ 基因的植株在盐胁迫下能够表现出更

高的萌发率和绿叶率ꎬ既可防止根系组织中 ＲＯＳ
积累和膜损伤ꎬ又能有效降低 Ｎａ＋ / Ｋ＋比例从而增

强了植株对盐的耐受性ꎮ
Ｌｉ 等(２０１４)证明水稻 Ｌ 型凝集素类受体激酶

ＳＩＴ１ 在盐条件下可快速被激活ꎬ进而磷酸化下游

１６１２１１ 期 王梦龙等: 植物凝集素类受体激酶参与非生物胁迫响应的研究进展



效应子 ＭＰＫ３ 和 ＭＰＫ６ꎮ ＳＩＴ１ 负调控水稻的耐盐

性ꎬ随着 ＳＩＴ１ 激酶的表达增加ꎬ植物存活率反而降

低ꎮ 拟南芥中 ＳＩＴ１ 蛋白激酶在盐胁迫下使 ＲＯＳ
积累增加ꎬ从而抑制植株的生长发育且降低植株

在盐胁迫下的存活率 ( Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ Ｍａ 等

(２０１８)研究发现白梨(Ｐｙｒｕｓ ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ)中有 ６
个 ＬｅｃＲＬＫｓ (４ 个 Ｌ 型和 ２ 个 Ｇ 型)在盐胁迫条件

下显著表达ꎬ提示它们可能在调节非生物胁迫方

面发挥一定作用ꎮ 在烟草中过表达白梨 Ｌ 型凝集

素类受体激酶基因 ＰｂＬＥＫ１３８ 可导致细胞死亡ꎬ从
而提高植物对盐的耐受性(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 樱

桃(Ｃｅｒａｓｕｓ ｈｕｍｉｌｉｓ)具有较强的耐盐能力ꎬＨａｎ 等

(２０２１)研究发现存在 ８ 个 ＣｈＬｅｃＲＬＫ 基因(５ 个 Ｇ
型、２ 个 Ｌ 型和 １ 个 Ｃ 型)在重度盐胁迫下表达量

显著提高ꎬ轻度盐胁迫下有 ５ 个 ＣｈＬｅｃＲＬＫ 基因(４
个 Ｇ 型和 １ 个 Ｌ 型)显著表达ꎬ表明它们积极参与

盐胁迫的响应ꎮ 花生(Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ)是我国主

要的油料作物之一ꎬ通过同源克隆可在栽培种花

生中 获 得 一 个 Ｌ 型 凝 集 素 类 受 体 激 酶 基 因

ＡｈＬｅｃＲＫ９ꎮ 黄若兰(２０２２)研究发现ꎬ在拟南芥中

过表达花生 Ｌ 型凝集素类受体激酶 ＡｈＬｅｃＲＫ９ꎬ植
株对盐胁迫表现出更强的敏感性ꎮ

表 １　 参与盐胁迫响应相关凝集素类受体激酶基因列表
Ｔａｂｌｅ １　 ＬｅｃＲＬＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

基因
Ｇｅｎｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９

ＬｅｃＲＫ￣ＩＶ.３ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｘｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３

ＬｅｃＲＫＩＩＩ.２ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ 李美玲ꎬ２０１９

ＧｓＳＲＫ 大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｓｏｊａ Ｇ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８

ＧｍＬｅｃＲＬＫ 大豆 Ｇ. ｍａｘ Ｇ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２

ＰｓＬｅｃＲＬＫ 豌豆 Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌ Ｊｏｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０

ＳＩＴ１ 水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４

ＰｂＬＥＫ１３８ 白梨 Ｐｙｒｕｓ ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ Ｌ Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８

ＡｈＬｅｃＲＫ９ 花生 Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌ 黄若兰ꎬ２０２２

２.２ 参与低温胁迫响应

同其他环境胁迫一样ꎬ低温是限制植物生长
的关键性条件之一ꎬ其受地理位置影响较大ꎮ 低

温会导致作物产量降低、生长发育不良甚至造成

生殖发育阻碍ꎮ 植物细胞通过不断进化出现复杂

的细胞内信号网络ꎬ当遇到冷信号胁迫时可以直

接或间接地增强对冷的耐受性ꎮ 表 ２ 中已列出参

与低温胁迫响应相关的凝集素类受体激酶基因ꎮ
拟南芥 Ｌ 型凝集素类受体激酶 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.６ 在

遇到低温时其表达被强烈抑制 ( Ｂｏｕｗｍｅｅｓｔｅｒ ＆
Ｇｏｖｅｒｓꎬ ２００９)ꎮ 陆秀涛等(２０１６)通过实验发现ꎬ
虽然拟南芥 ＬｅｃＲＫ￣Ｓ.７ 基因在植株各个时期的表

达量并不高ꎬ但其启动子区含低温胁迫应答元件ꎬ
表明 ＬｅｃＲＫ￣Ｓ.７ 基因可能参与低温胁迫响应ꎮ 李

美玲(２０１９)通过对拟南芥幼苗进行低温胁迫处理

发现ꎬＬｅｃＲＫＩＩＩ.２ 基因在植株中的表达量出现先上

升后下降的变化趋势ꎬ表明 ＬｅｃＲＫＩＩＩ.２ 基因可能参

与了冷胁迫的响应ꎮ
豌豆 ＰｓＬｅｃＲＬＫ 基因虽然在低温条件下的表达

量会增加ꎬ但与盐胁迫相比其增长幅度较小( Ｊｏｓｈｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ 水稻三叶期嫩苗经低温处理后ꎬ植
株中的 Ｌ 型凝集素类受体激酶基因 ＯｓＬｅｃＲＫ１ 的表

达受到抑制(崔欣欣ꎬ２０１２)ꎮ Ｌｉｕ 等( ２０１７)在一

种南极苔藓黄丝瓜藓(Ｐｏｈｌｉａ ｎｕｔａｎｓ)中鉴定出一

个 Ｌ 型的凝集素类受体激酶基因 ＰｎＬｅｃＲＬＫ１ꎮ Ｌｉｕ
等(２０１７)研究发现ꎬ当 ＰｎＬｅｃＲＬＫ１ 基因在拟南芥

转基因植株中过量表达时ꎬ植株可对低温胁迫表

现出更强的耐受性ꎮ
２.３ 参与干旱胁迫响应

如表 ３ 所示ꎬ凝集素类受体激酶参与植物的干
旱胁迫响应ꎮ 樱桃是一种广泛种植于我国北方且

具有较强耐旱和耐盐能力的重要水土保持果树
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表 ２　 参与低温胁迫响应相关凝集素类受体激酶基因列表
Ｔａｂｌｅ ２　 ＬｅｃＲＬＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｏｌｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

基因
Ｇｅｎｅ
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Ｓｐｅｃｉｅｓ
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Ｔｙｐｅ
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ＯｓＬｅｃＲＫ１ 水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ 崔欣欣ꎬ２０１２

ＰｎＬｅｃＲＬＫ１ 黄丝瓜藓 Ｐｏｈｌｉａ ｎｕｔａｎｓ Ｌ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７

(Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ Ｈａｎ 等(２０２１)对樱桃研究发

现ꎬ樱桃中的 ＬｅｃＲＬＫｓ 不仅参与了盐胁迫的响应ꎬ
还在应答干旱胁迫上至关重要ꎮ 从对其 １７０ 个

ＬｅｃＲＬＫ 家族基因中选取的 ９ 个候选凝集素类受

体激酶 ＣｈＬｅｃＲＬＫ 基因(５ 个 Ｇ 型 ＣｈＬｅｃＲＬＫｓ 基因:
ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ２２、 ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ３６、 ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ６８、
ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ８２ 和 ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ１０７ꎻ ３ 个 Ｌ 型

ＣｈＬｅｃＲＬＫｓ 基因: ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｌ１７、 ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｌ３２ 和

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｌ４２ꎻ １ 个 Ｃ 型 ＣｈＬｅｃＲＬＫｓ 基 因:
ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｃ０１)的研究表明ꎬ这 ９ 个基因积极参与

了干旱胁迫响应ꎮ 在强干旱胁迫下ꎬ植株的叶片

中有 ８ 个基因的表达量显著提高ꎻ在弱干旱下ꎬ
ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ３６、ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ６８ 及 ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｌ３２ 在

叶片中的表达量降低(Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ
已有研究发现ꎬ干旱胁迫能够诱导大豆 ＧｓＳＲＫ

基因的表达ꎬ并且 ＧｓＳＲＫ 基因调控植株的耐旱性

过程独立于 ＡＢＡ 信号途径(Ｇｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０ꎻ Ｓｕｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ Ｈａｉｄｅｒ 等(２０２１)研究表明在黄瓜

中ꎬ多个凝集素类受体激酶基因可能参与了干旱

胁迫响应ꎮ 黄若兰(２０２２)将花生中获取的 Ｌ 型凝

集素类受体激酶基因 ＡｈＬｅｃＲＫ９ 转化到拟南芥植

株中ꎬ得到转基因过表达植株(ＯＥ)ꎮ 干旱胁迫可

抑制 ＯＥ 植株地上部的生长ꎬ而地下部与野生型相

比相对伸长ꎬ表明 ＡｈＬｅｃＲＫ９ 的过表达增强了拟南

芥植株对干旱的耐受性ꎮ
２.４ 参与机械损伤响应

当植物受到机械损伤时ꎬ会引发细胞膜去极

化、激活钙离子通道与植物激素调控等一系列相

关反应ꎮ ＬｅｃＲＬＫｓ 在机械损伤胁迫应答中发挥重

要的调控作用ꎬ其能够通过感知植物遭受的机械

损伤参与非生物胁迫响应ꎮ 表 ４ 中已列出参与机

械损伤胁迫响应相关的凝集素类受体激酶基因ꎮ

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.５ 是拟南芥 Ｌ 型凝集素类受体激酶基

因ꎬ是一类由 ４５ 个成员组成的多基因家族的成员

之一 ( Ｈｅｒｖé ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９６ꎻ Ｂａｒｒｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２ꎻ
Ｂｏｕｗｍｅｅｓｔｅｒ ＆ Ｇｏｖｅｒｓꎬ ２００９)ꎮ Ｈｅｒｖé 等(１９９６)最
早发现 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.５ 具有参与低聚糖与植物激素信

号转导的生理功能ꎮ 随后的研究发现 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.５
基因在植物的生物或非生物胁迫(如盐胁迫、低温

胁迫、干旱、机械损伤等)响应和植物的生长发育

过程中也起重要作用ꎮ Ｒｉｏｕ 等( ２００２) 对 ＬｅｃＲＫ￣
Ｖ.５ 基因的启动子与 ＧＵＳ 基因融合表达的研究发

现ꎬ在发生机械损伤胁迫后 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.５ 基因表达的

诱导主要与局部反应相关ꎮ 机械损伤通常会引起

包括诱导损伤周围部位细胞分裂在内的植物组织

修复及愈合等系列局部反应ꎮ 从损伤的拟南芥植

株组织中发现ꎬＬｅｃＲＫ￣Ｖ.５ 基因的表达在受到损伤

后被局部激活ꎬ表达量明显提 高 ( Ｒｉｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００２)ꎮ 已有研究发现ꎬ拟南芥受到损伤后其细胞

壁的果胶将会释放一种低聚半乳糖醛酸ꎬ以非茉

莉酸(ＪＡ)的途径诱导损伤胁迫响应基因的表达ꎬ
表明该类分子可能参与了初期的损伤信号转导

(Ｂｅｎｈａｍｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９０ꎻ Ｒｉｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 拟南

芥 Ｌ 型凝集素类受体激酶 Ｐ２Ｋ１ 参与植物的伤口

反应ꎮ Ｐ２Ｋ１ 是第一个在植物中鉴定的细胞外三

磷酸腺苷 ( ｅＡＴＰ) 受体ꎬ通过比对蛋白序列发现

Ｐ２Ｋ１ 蛋 白 是 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ. ９ ( Ｌ￣ｔｙｐｅ ｌｅｃｔｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｋｉｎａｓｅ Ｉ.９)ꎬ其在正常条件下高表达( Ｃｈｏｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎮ 当植株受到一定的损伤时会引发细胞破

碎而释放 ＡＴＰꎬ而这些释放到细胞外的 ＡＴＰ 能作

为信号分子参与生物体的生长发育和应激响应

(Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ 随着 Ｐ２Ｋ１ 受体识别损伤

胁迫响应中的 ＤＡＭＰ 信号———ＡＴＰ 功能发现ꎬ大
多数与 ＡＴＰ 响应相关的基因被证明参与了损伤应

３６１２１１ 期 王梦龙等: 植物凝集素类受体激酶参与非生物胁迫响应的研究进展



表 ３　 参与干旱胁迫响应相关凝集素类受体激酶基因列表
Ｔａｂｌｅ ３　 ＬｅｃＲＬＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

基因
Ｇｅｎｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ２２ 樱桃 Ｃｅｒａｓｕｓ ｈｕｍｉｌｉｓ Ｇ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ３６ 樱桃 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ Ｇ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ６８ 樱桃 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ Ｇ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ８２ 樱桃 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ Ｇ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｇ１０７ 樱桃 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ Ｇ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｌ１７ 樱桃 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ Ｌ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｌ３２ 樱桃 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ Ｌ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｌ４２ 樱桃 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ Ｌ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＣｈＬｅｃＲＬＫ￣Ｃ０１ 樱桃 Ｃ. ｈｕｍｉｌｉｓ Ｃ Ｈａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１

ＧｓＳＲＫ 大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｓｏｊａ Ｇ Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３

ＡｈＬｅｃＲＫ９ 花生 Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌ 黄若兰ꎬ２０２２

答(Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ Ｔａｎａｋａ 等( ２０１４) 进一

步研究发现 Ｐ２Ｋ１ 基因突变体对 ＡＴＰ 变化与损伤

具有相同的应答效果ꎬ并且过表达的 Ｐ２Ｋ１ 能增强

对 ＡＴＰ 与损伤的响应ꎮ 这表明 Ｐ２Ｋ１ 参与了植物

的损伤胁迫应答ꎬ与 ＡＴＰ 作为 ＤＡＭＰ 信号分子的

功能相同ꎮ
与 拟 南 芥 中 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ. ５ 基 因 相 反ꎬ 黑 杨

(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ)中 ＰｎＬＰＫ 基因在幼叶受到机械损

伤胁迫时表达量会增加(Ｎｉｓｈｉｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ
茉莉酸(ＪＡ)是介导机械损伤诱导基因表达的重要

组分( Ｐｅñａ￣Ｃｏｒｔéｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９５)ꎮ 然而ꎬＮｉｓｈｉｇｕｃｈｉ
等(２００２)的研究发现ꎬ当杨树幼叶受到机械损伤

时ꎬＰｎＬＰＫ 基因表达的调控可能不依赖于 ＪＡ 和 ＳＡ
介导的信号转导通道ꎮ

在烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ)中ꎬＬｅｃＲＫ１ 参

与了机械损伤的胁迫响应ꎮ 在受到机械损伤的烟

草 叶 片 中ꎬ ＬｅｃＲＫ１ 基 因 的 ｍＲＮＡ 丰 度 增 加

(Ｇｉｌａｒｄｏｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ 水稻中的 Ｌ 型凝集素类

受体激酶基因 ＯｓＬｅｃＲＫ１ 经机械损伤胁迫后ꎬ其表

达量 受 到 诱 导 上 调 ( 崔 欣 欣ꎬ ２０１２ )ꎮ Ｖａｉｄ 等

(２０１５)研究发现豌豆中 Ｌ 型凝集素类受体激酶

ＰｓＬｅｃＲＬＫ 基 因 参 与 机 械 损 伤 响 应ꎮ 在 辣 椒

(Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ) 中ꎬＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ. ５ 具有广谱抗

性ꎬ不仅参与植株的抗病反应ꎬ而且在机械损伤胁

迫响应方面具有重要作用(Ｗｏｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 损

伤胁 迫 能 够 诱 导 ＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ. ５ 基 因 的 表 达ꎮ
ＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ.５ 是一种辣椒 Ｌ 型凝集素类受体激酶

基因ꎬ在无外在刺激时ꎬ过表达的 ＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ.５ 基

因无法诱导丝裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)级联反

应、ＲＯＳ 的 爆 发 及 其 他 反 应 症 状 ( Ｗｏｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６ꎬ ２０２０)ꎮ Ｗｏｏ 等(２０１６)通过对 ＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ.５
基因沉默与过表达的研究发现ꎬ在 ＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ.５ 基

因沉默植株中ꎬ与损伤胁迫应答相关的基因表达

量将降低ꎬ而在过表达 ＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ.５ 基因植株中ꎬ
损伤胁迫能诱导植株表现出更强的 ＭＡＰＫ 级联反

应以及 ＲＯＳ 的爆发ꎮ 这表明辣椒 ＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ.５ 基

因能够对损伤胁迫做出响应ꎮ
２.５ 凝集素类受体激酶参与植物激素信号响应

植物激素在植物的生长发育调控中具有重要

的生理功能ꎮ 植物激素的调控需要膜蛋白的参

与ꎬ大 量 的 研 究 结 果 表 明 凝 集 素 类 受 体 激 酶

ＬｅｃＲＬＫｓ 参与植物激素信号响应ꎮ
２.５.１ ＬｅｃＲＬＫｓ 参与脱落酸(ＡＢＡ) 信号应答 　 如

表 ５ 所示ꎬ凝集素类受体激酶参与 ＡＢＡ 信号响应ꎮ
Ｘｉｎ 等(２００９)对拟南芥中的凝集素类受体激酶的

研究表明ꎬ多个 ＬｅｃＲＬＫｓ 受到 ＡＢＡ 的转录调控

(Ｘｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｂｏｕｗｍｅｅｓｔｅｒ ＆ Ｇｏｖｅｒｓꎬ ２００９)ꎮ
Ｘｉｎ 等(２００９)研究发现ꎬ在拟南芥 Ｌ 型凝集素类受

体激酶中存在一类为 ＬｅｃＲＫｓＡ４ 的亚家族ꎬ共包括

４ 个成员ꎬ即 ＬｅｃＲＫＡ４. １、ＬｅｃＲＫＡ４. ２、ＬｅｃＲＫＡ４. ３
以及 ＬｅｃＲＫＡ４.４ꎬ它们在种子的萌发过程中负向

调控 ＡＢＡ 胁 迫ꎬ 从 而 抑 制 种 子 萌 发ꎮ Ｘｉｎ 等

(２００９)对 ＬｅｃＲＫＡ４.１ 突变体的进一步研究发现ꎬ
ＬｅｃＲＫＡ４.１ 的 Ｔ￣ＤＮＡ 敲除突变体在种子萌发的抑

制作用中对 ＡＢＡ 胁迫做出弱增强的响应ꎮ 随后ꎬ
对 ＬｅｃＲＫＡ４.２、ＬｅｃＲＫＡ４.３ 以及 ＬｅｃＲＫＡ４.４ 的功能缺

失突变体的研究也发现相同的弱增强应答ꎮ 基于

ＬｅｃＲＫｓＡ４ 基因的表达研究以及转录网格调控分

析ꎬＬｅｃＲＫＡ４.１ 与 ＬｅｃＲＫＡ４.２ 被证实参与调控部分

ＡＢＡ 应答基因的表达ꎮ 基于对该家族成员基因在

种子萌发中对 ＡＢＡ 胁迫响应的负调控存在冗余功

能的猜测ꎬＸｉｎ 等(２００９)研究发现 ＬｅｃＲＫｓＡ４ 成员

基因双突变或三重突变时 ＡＢＡ 对种子萌发的抑制

作 用 更 强 烈ꎮ Ｚｈａｎｇ 等 ( ２０１９ ) 研 究 发 现ꎬ
ＬｅｃＲＫＡ４.４ 参与调控 ＡＢＡ 介导的气孔开闭过程ꎮ
拟南芥中 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 在种子萌发阶段参与了 ＡＢＡ
胁迫响应ꎮ ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 在种子萌发阶段受 ＡＢＡ 正

向调节ꎮ 与 ＬｅｃＲＫｓＡ４ 家族的突变系不同的是ꎬ

４６１２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ４　 参与机械损伤胁迫响应相关凝集素类受体激酶基因列表
Ｔａｂｌｅ ４　 ＬｅｃＲＬＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｄａｍａｇｅ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

基因
Ｇｅｎｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.５ 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｒｉｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２

ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.９ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｃｈｏｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４ꎻ Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４

ＰｎＬＰＫ 黑杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ Ｌ Ｎｉｓｈｉｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２

ＬｅｃＲＫ１ 烟草 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ Ｇ Ｇｉｌａｒｄｏｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１

ＯｓＬｅｃＲＫ１ 水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ 崔欣欣ꎬ２０１２

ＰｓＬｅｃＲＬＫ 豌豆 Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌ Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５

ＣａＬｅｃＲＫ￣Ｓ.５ 辣椒 Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ Ｗｏｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６

表 ５　 参与 ＡＢＡ 信号响应相关凝集素类受体激酶基因列表
Ｔａｂｌｅ ５　 ＬｅｃＲＬＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ＡＢＡ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

基因
Ｇｅｎｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＬｅｃＲＫＡ４.１ 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｘｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９

ＬｅｃＲＫＡ４.２ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｘｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９

ＬｅｃＲＫＡ４.３ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｘｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９

ＬｅｃＲＫＡ４.４ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｘｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.５ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｄｅｓｃｌｏｓ￣Ｔｈｅｖｅｎｉａｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２

ＰｓＬｅｃＲＬＫ 豌豆 Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ Ｌ Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５

ＰｎＬｅｃＲＬＫ１ 黄丝瓜藓 Ｐｏｈｌｉａ ｎｕｔａｎｓ Ｌ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 的功能性缺失突变体能轻微减小 ＡＢＡ
对种子萌发的抑制作用(Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ 当

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.５ 基因过表达时ꎬ其可以通过抑制 ＡＢＡ 胁

迫的 应 答 反 应 来 调 控 气 孔 的 开 闭 ( Ｄｅｓｃｌｏｓ￣
Ｔｈｅｖｅｎｉａｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 豌豆 Ｌ 型凝集素类受体

激酶 ＰｓＬｅｃＲＬＫ 基因参与 ＡＢＡ 的信号应答ꎮ 豌豆

经 ＡＢＡ 处理后ꎬＰｓＬｅｃＲＬＫ 基因在后期会产生强烈

的应答(Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ Ｌｉｕ 等(２０１７)将黄丝

瓜藓中的 Ｌ 型凝集素类受体激酶基因 ＰｎＬｅｃＲＬＫ１
转入拟南芥中过表达发现ꎬ可以提高拟南芥种子

萌发时对 ＡＢＡ 的敏感性ꎮ 此外ꎬ在 ＰｎＬｅｃＲＬＫ１ 过

表达的拟南芥转基因植株中ꎬＡＢＡ 响应基因转录

物丰度显著提高ꎮ
２.５.２ ＬｅｃＲＬＫｓ 参与水杨酸(ＳＡ)信号应答　 如表 ６
所示ꎬ凝集素类受体激酶参与 ＳＡ 信号响应ꎮ Ｌｕｏ 等

(２０１７)研究发现ꎬ拟南芥中的 Ｌ 型凝集素类受体激

酶基因 ＬｅｃＲＫ￣ＩＸ.２ 参与植物激素 ＳＡ 的信号应答ꎮ
ＬｅｃＲＫ￣ＩＸ.２ 基因能够诱导钙依赖蛋白激酶(ＣＰＫｓ)
磷酸化且激活 ＲＢｏｈＤꎬ从而引起 ＲＯＳ 的爆发ꎬ并增

强 ＲＯＳ 触发的 ＳＡ 生物合成ꎮ ＬｅｃＲＫ￣ＩＸ.２ 介导的细

胞死亡需要 ＳＡ 的积累ꎬ当 ＬｅｃＲＫ￣ＩＸ.２ 过表达引起

ＳＡ 升高时可导致细胞死亡ꎮ 此外ꎬＬｅｃＲＫ￣ＩＸ.２ 突变

体还参与响应 ｆｌｇ２２ 诱导的拟南芥 ＳＡ 信号转导途

径ꎮ Ｍｅｌｏｔｔｏ 等(２００６)研究表明ꎬ功能性 ＳＡ 信号参

与气孔免疫过程中的气孔关闭ꎮ Ｙｅｋｏｎｄｉ(２０１８)等
的研究提示ꎬ拟南芥 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 和 ＬｅｃＲＫ￣ＶＩＩ.１ 可

能在 ＳＡ 介导的气孔关闭中发挥部分作用ꎮ
在烟草中ꎬＬｅｃＲＫ１ 会抑制 ＳＡ 在食草性过程的

积累ꎮ 通过病毒介导的基因沉默和反向重复 ＲＮＡ
干扰ꎬ可以降低植株中 ＬｅｃＲＫ１ 的表达量ꎬ从而得到

ｉｒ￣ＬｅｃＲＫ１ 植株ꎮ Ｇｉｌａｒｄｏｎｉ 等(２０１１)研究发现ꎬ在
ｉｒ￣ＬｅｃＲＫ１ 植株中ꎬＳＡ 的积累量会增长两倍ꎮ

５６１２１１ 期 王梦龙等: 植物凝集素类受体激酶参与非生物胁迫响应的研究进展



表 ６　 参与 ＳＡ 信号响应相关凝集素类受体激酶基因列表
Ｔａｂｌｅ ６　 ＬｅｃＲＬＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ＳＡ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

基因
Ｇｅｎｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＬｅｃＲＫ￣ＩＸ.２ 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｙｅｋｏｎｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８

ＬｅｃＲＫ￣ＶＩＩ.１ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｙｅｋｏｎｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８

ＬｅｃＲＫ１ 烟草 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ Ｇｉｌａｒｄｏｎｉｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１

表 ７　 参与 ＪＡ 信号响应相关凝集素类受体激酶基因列表
Ｔａｂｌｅ ７　 ＬｅｃＲＬＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ＪＡ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

基因
Ｇｅｎｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.９ 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｇｉｍｅｎｅｚ￣Ｉｂａｎｅｚ ＆ Ｓｏｌａｎｏꎬ ２０１３ꎻ Ｂａｌａｇｕé ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７

ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｙｅｋｏｎｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８

ＬｅｃＲＫ￣ＶＩＩ.１ 拟南芥 Ａ. ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ Ｙｅｋｏｎｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８

ＬｅｃＲＫ１ 烟草 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ Ｇｉｌａｒｄｏｎｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１

２.５.３ ＬｅｃＲＬＫｓ 参与茉莉酸( ＪＡ)信号应答 　 如表

７ 所示ꎬ凝集素类受体激酶参与 ＪＡ 信号响应ꎮ 在

拟南芥中ꎬＢａｌａｇｕé 等( ２０１７)研究发现ꎬＬ 型凝集

素类受体激酶 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ. ９ 参与 ＪＡ 信号响应ꎮ ＪＡ
能够诱导 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.９ 基因的表达ꎬ而过表达 ＬｅｃＲＫ￣
Ｉ.９ 基因可以改变其 ＪＡ 信号响应相关转录因子

(ＴＦｓ)的表达水平ꎮ 此外ꎬ过表达 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.９ 基因

对合成 ＪＡ 及该信号通路中相关基因的表达也有

一定的影响ꎮ Ｂａｌａｇｕé 等(２０１７)研究发现ꎬＬｅｃＲＫ￣
Ｉ.９ 参与响应 ＪＡ 激素信号ꎬ能够负调控信号通路

的 ＭＹＣ 分支ꎮ 乙烯 ( ＥＴ) 与 ＪＡ 共同参与调控

ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.９ 的表达ꎬ而 ＳＡ 不参与该过程(Ｇｉｍｅｎｅｚ￣
Ｉｂａｎｅｚ ＆ Ｓｏｌａｎｏꎬ ２０１３)ꎮ Ｂａｌａｇｕé 等(２０１７)通过研

究提出 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.９ 响应 ＪＡ 信号通路的调控模型ꎬ
即 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.９ 对 ＪＡ 介导的防御基因具有正调控作

用ꎬ而对 ＪＡ 介导的损伤基因具有负调节作用ꎮ
Ｙｅｋｏｎｄｉ 等(２０１８)研究发现ꎬＬ 型凝集素类受体激

酶 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 和 ＬｅｃＲＫ￣ＶＩＩ. １ 参与了气孔的免疫

过程以及 ＪＡ 诱导的气孔关闭过程ꎬ即当 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２
基因和 ＬｅｃＲＫ￣ＶＩＩ.１ 基因过表达时ꎬ植株对 ＭｅＪＡ
介导 的 气 孔 关 闭 过 程 表 现 出 更 高 的 敏 感 性ꎮ
ＬｅｃＲＫ￣Ｖ.２ 和 ＬｅｃＲＫ￣ＶＩＩ.１ 通过参与激活 ＭｅＪＡ 诱

导的保卫细胞 Ｃａ２＋渗透阳离子通道的过程致使气

孔关闭 ( Ｙｅｋｏｎｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 因此ꎬＬｅｃＲＫ￣Ｖ. ２

基因和 ＬｅｃＲＫ￣ＶＩＩ.１ 基因可能对 ｆｌｇ２２ 感知和 ＭｅＪＡ
积累的信号级联过程具有重要作用ꎬ从而引起

ＲＯＳ 爆发ꎮ 由此可见ꎬ功能性的 ＬｅｃＲＫ￣Ｖ. ２ 和

ＬｅｃＲＫ￣ＶＩＩ. １ 是 ＭｅＪＡ 介 导 的 气 孔 关 闭 的 重 要

组分ꎮ
Ｇｉｌａｒｄｏｎｉ 等(２０１１)证实 ＬｅｃＲＫ１ 参与烟草中

昆虫介导的对 ＪＡ 诱导的防御抑制过程ꎮ Ｇｉｌａｒｄｏｎｉ
等(２０１１)研究发现ꎬ在 ＪＡ 合成不足或对其敏感度

低的植株中ꎬ茉莉酸盐能够抑制 ＬｅｃＲＫ１ 基因

ｍＲＮＡ 的表达ꎮ
２.５.４ ＬｅｃＲＬＫｓ 参与乙烯(ＥＴ) 信号应答 　 如表 ８
所示ꎬ凝 集 素 类 受 体 激 酶 参 与 ＥＴ 信 号 响 应ꎮ
Ｍｅｒｇｅｍａｎｎ 和 Ｓａｕｔｅｒ ( ２０００ ) 的 研 究 发 现ꎬ 乙 烯

(ＥＴ)通过调节 ＲＯＳ 的产生来介导植物的胁迫反

应ꎮ Ｈｅ 等(２００４)研究发现ꎬ拟南芥 Ｌ 型凝集素类

受体激酶 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 基因在盐胁迫下的诱导表达受

ＥＴ 信号通路及乙烯受体蛋白的调控ꎮ ＮＴＨＫ１ 是

在烟草中发现的一个受盐胁迫诱导的乙烯受体基

因(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１)ꎮ Ｈｅ 等(２００４)研究表明ꎬ
在转入了 ＮＴＨＫ１ 基因的拟南芥中 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 基因

的表达被抑制或延缓ꎮ 在乙烯过量表达突变体

ｅｔｏ１￣１ 中ꎬＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 基因受乙烯诱导呈组成性表达

(Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 在乙烯不敏感突变体 ｅｉｎ２￣１
中ꎬＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 受盐诱导的表达量与野生型的基本

６６１２ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



相同ꎬＡｌｏｎｓｏ 等(１９９９)研究表明 ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 在盐胁

迫下的诱导表达不依赖于乙烯信号通路的核心组

分 ＥＩＮ２ꎮ
Ｌｉ 等(２０１４)研究发现ꎬ水稻 Ｌ 型凝集素类受

体激酶 ＳＩＴ１ 正向调控 ＥＴ 的产生ꎬ并介导盐诱导

的乙烯信号转导ꎮ 在拟南芥中ꎬＳＩＴ１ 通过 ＭＰＫ３ / ６
和乙烯信号依赖的方式促进活性氧 ＲＯＳ 的积累ꎬ
从而抑制植物的生长甚至导致死亡ꎮ Ｌｉ 等(２０１４)
研究证实了水稻中存在一个 ＳＩＴ１￣ＭＰＫ３ / ６ 级联反

应ꎬ可以通过调节 ＲＯＳ 和乙烯的稳态及信号转导

介导盐的敏感性ꎮ
ＰｓＬｅｃＲＬＫ 是豌豆 Ｌ 型凝集素类受体激酶ꎮ

ＰｓＬｅｃＲＬＫ 在烟草植株中过度表达时ꎬ乙烯响应基

因表达上调(Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ

表 ８　 参与 ＥＴ信号响应相关凝集素类受体激酶基因列表
Ｔａｂｌｅ ８　 ＬｅｃＲＬＫ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ＥＴ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ

基因
Ｇｅｎｅ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

类型
Ｔｙｐｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＬｅｃＲＫ￣Ｉ.３ 拟南芥
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

Ｌ Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４

ＳＩＴ１ 水稻
Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ

Ｌ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４

ＰｓＬｅｃＲＬＫ 豌豆
Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ

Ｌ Ｖａｉｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５

３　 展望

非生物胁迫(盐害、温度胁迫、干旱、机械损

伤、激素胁迫等)既是限制大多数作物产量的关键

因素之一ꎬ也是威胁粮食安全的主要环境因子ꎮ
目前ꎬ尽管已有许多凝集素类受体激酶参与植物

非生物胁迫响应ꎬ涉及多种信号分子和信号通路ꎬ
但其潜在的作用机制仍有待进一步探索ꎮ 第一ꎬ
ＬｅｃＲＬＫｓ 参与非生物胁迫识别配体的机制和信号

转导机制尚不清楚ꎮ 已知凝集素类受体激酶是识

别自我与非自我的信号分子ꎬ并且通过信号转导

参与植物的生物 /非生物胁迫响应ꎮ 例如ꎬＰｎＬＰＫ
可以通过非 ＪＡ 和 ＳＡ 介导的信号转导通道参与机

械损伤响应(Ｎｉｓｈｉｇｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ 然而ꎬ对于

ＬｅｃＲＬＫｓ 如何通过其细胞内激酶结构域将信号传

递给下游的信号分子ꎬ如何调控应激反应ꎬ如何与

其他信号通路相互作用以及如何调节基因表达和

蛋白质翻译等还缺乏系统研究ꎮ 尽管已知凝集素

类受体激酶具有激酶结构域ꎬ磷酸化功能在信号

激活和转导中具有极其重要作用ꎬ但磷酸化功能

是否参与调控植物的非生物胁迫响应还鲜有报

道ꎮ 通过对凝集素类受体激酶的激酶活性及其磷

酸化功能进行深入研究ꎬ将进一步拓展该类激酶

参与非生物胁迫响应的研究思路ꎮ 第二ꎬＬｅｃＲＬＫｓ
功能多样性和功能冗余性的利用还未深入开发ꎮ
ＬｅｃＲＬＫｓ 可以在不同的非生物胁迫下发挥不同作

用ꎬ甚至在同一种非生物胁迫下也可以有不同的

效应ꎮ 例 如ꎬ 在 低 温 胁 迫 下ꎬ 水 稻 嫩 苗 中 的

ＯｓＬｅｃＲＫ１ 基因表达受到抑制ꎬ而在机械损伤的胁

迫下ꎬ水稻中 ＯｓＬｅｃＲＫ１ 基因的表达量诱导上调ꎮ
这表明同一 ＬｅｃＲＬＫｓ 的功能具有多样性ꎬ而功能

的多样性可能与其结构域、亚细胞定位、组织特异

性表达等因素有关ꎮ 同时ꎬＬｅｃＲＬＫｓ 间可能存在功

能的冗余或协同应答作用ꎬ将导致单基因敲除或

过表达不明显或不统一ꎮ 因此ꎬ需要从遗传学、分
子生物学等角度深入系统地进行功能分析与研

究ꎮ 此外ꎬ目前凝集素类受体激酶的功能研究大

都集中在单一某个凝集素类受体激酶ꎬ而不同凝

集素类受体激酶间是否存在相互作用ꎬ是否协同

参与非生物胁迫响应知之甚少ꎮ 探究凝集素类受

体激酶之间的相互调控关系ꎬ阐明它们参与非生

物胁迫的响应机制ꎬ是未来值得研究的方向之一ꎮ
ＬｅｃＲＬＫｓ 在作物抗逆育种中的应用尚未普及ꎮ

通过转基因或基因编辑技术改变 ＬｅｃＲＬＫｓ 的表达

水平或活性ꎬ可以提高作物对非生物胁迫的抗性ꎮ
例如ꎬ在拟南芥中过表达 ＬｅｃＲＫ￣ＩＶ.３ 基因可使植

株对盐胁迫耐性增强(Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 这些

研究为利用 ＬｅｃＲＬＫｓ 进行作物抗逆育种提供了有

益的借鉴ꎮ 然而ꎬ由于 ＬｅｃＲＬＫｓ 功能的多样性和

冗余性ꎬ以及转基因或基因编辑技术的局限性ꎬ迄
今为止还未有将 ＬｅｃＲＬＫｓ 成功应用于作物抗逆育

种的案例ꎮ 因此ꎬ需要进一步筛选和鉴定具有重

要功能和应用潜力的 ＬｅｃＲＬＫｓꎬ以及开发更高效、
更安全和更可靠的基因操作技术ꎬ是实现 ＬｅｃＲＬＫｓ
在作物抗逆育种中广泛应用的关键ꎮ 同时ꎬ深入

了解植物发育与胁迫响应间的相互关系ꎬ阐明其

中的分子调控机制ꎬ寻找发育与抗逆的平衡点ꎬ对
于作物的抗逆育种也尤为重要ꎮ

对 ＬｅｃＲＬＫｓ 的进一步鉴定和深入研究ꎬ有助

于筛选出满足人类需要的 ＬｅｃＲＬＫ 候选基因ꎬ从而

改造更耐胁迫、抗逆性的作物ꎮ 此外ꎬ提高植物的
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抗逆性能在一定情况下减小由低耐受作物耗费大

量水肥引起的环境压力ꎬ对农业生产以及环境的

可持续发展也至关重要ꎮ
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