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摘要 系统素最初是指在番茄叶片中发现的与植物防卫 反应相关的 一 种 18 个氨基酸的多肤信

号
,

随着在茄科植物中其他相类似的多肤防卫信号的发现
,

现系统素被定义为茄科植物 中具有调

节防卫基 因功能的一类多肤信号家族
.

近年来对系统素信号转导的研 究取得 了很大进展
,

不仅在

系统素信号转导途径上
,

而且在系统素与其他信号转导途径的相互作用上均有了很大进展
.

文中

介绍了系统素的信号转导途径以及系统素与其他信号转导途径
,

如与油菜素凿醇类激素 ( B R s ) 和紫

外线
一

B ( U V
一

B ) 信号转导途径之 间的相互作用
,

并对这 一领域的研究进行 了展望
.

关键词 系统素 信号转 导 油菜素菌醉类 tB IR s/ 1R 60 茉莉酸

1 9 9 1年 P ea cr e
等在番茄叶片中发现一种 由 18

个氨 基 酸 构 成 的 多 肤伤 信 号
—

系统 素 ( sy s t e
-

m in )[
I J

,

这是 首次在植 物 中发 现的多肤 信号
.

之

后
,

研究者又相继在植物中发现多种具有信号功能

的内源多肤
,

这些多肤信号与植物激素协同调节植

物的生长发育以及对环境的响应川
.

近年来
,

系统

素的结构
、

功能与信号转导研究不断深人
,

其信号

转导途径 已基本清晰
,

随着在其他茄科植物 中鉴定

到一些功能类似的多肤信号
,

系统素的概念也扩展

为在茄科植物 中调节防卫反应基 因的多肤信号 家

族川
.

不同信号之间的相互作用研究 已经成为信号

转导研究领域的研究热点
,

近年来
,

油菜素 街醇类

激素 ( B R )信号的感知和信号转导途径研究取得很大

进展 〔卜
6〕

,

并且已经发现多肤激素系统素与 B R 被

共同的受体 tB R I/ S R 1 60 所感知 7[,
8〕

,

这是不同信号

转导途径之间相互作用研究 的一个 良好的模式 系

统
,

它引起人们广泛的关注
,

并极大地深化 了对植

物细胞信号转导网络的认识
.

同时
,

对逆境环境信

号紫外线
一

B ( U V
一

B ) 与系统素信号转导之间的相互

作用也有了较深的认识
.

本文主要介绍系统素信号

转导途径以及系统素与其他信号的相互作用
,

并对

这一领域的研究进行概括与展望
.

1 系统素信号转导模型

系统素是由一种由 2 00 个氨基酸组成的前体蛋

白
—

系统素原 ( p r os ys et m in) 产生的
.

在未受伤植

物叶片中系统素的含量很低
,

但随着植物受伤
,

系

统素的含量便会急剧增加
.

从系统素原到系统素 的

转化过程是一种蛋白质水解作用
,

很可能是受伤反

应使系统素原和从其他细胞中释放 出来 的蛋白质水

解酶接触
,

从而 释放 出系统素
,

但具体 的加工机

制
,

即哪 一种 蛋 白质 水解 酶 在 发生 作 用 还不 清

楚川
.

由于系统素原不含信号序列和糖基化位点
,

因而不是通过分泌途径
,

而是在胞质的游离核糖体

中合成的
,

系统素原的亚细胞定位研究证实 了这一

点
,

系统素原存在于维管薄壁细胞的胞液和细胞核

中
.

维管韧皮薄壁细胞是产生和加工系统素原
,

产

生防卫性信号转导途径第一步反应的部位 l0[ 〕
.

现有的研究 已经证 实了系统素信号转 导的途

径
.
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损伤的情况下
,

可诱导系统素原的加工而释放 出系

统素
.

系统素经维管 束运输 到整个植株 的 目标 细

胞
,

在目标细胞中与其受体 (如番茄中的 S R
一

1 60) 结

合从而调节复杂的胞内信号级联反应
,

包括质膜去

极化
,

钙离子 通道开放
,

胞 内游离钙离 子浓度增

加
,

质膜上 的 H + 一

A T P 酶失活
,

促分裂原活化蛋

白激酶 ( M A P K ) 的活化
,

钙调 素 的合成
,

磷 醋 酶

A
Z
( P L A

Z
) 的活化

,

以及 P L A
Z

作用 于膜 的磷脂并

释放 出 亚 麻 酸
.

之 后 亚 麻 酸 依 次 在 脂 氧 合 酶

( L O X )
、

丙二烯 氧合 酶 ( A O )S
、

1 2
一

O
一

植物二烯酸

( O P D A ) 还 原 酶及 汗氧化 作 用 下 生 成 了茉 莉 酸

(J A )
.

J A 在 乙烯的共 同作用 下活化防卫相关基 因

的转录
,

这些基因根据表达时间的不 同可 以分为两

类
,

一类是早期在维管束细胞 中表达 的各种信号途

经组分基因
,

另一类是晚期在栅栏组织和海绵组织

叶肉细胞中表达的蛋白酶抑制基因比
` , 〕

.

2 系统素和 B R 信号转导途径的相互作 用

— 共同受体 t B R I石 R i 6 o

系统素受体的鉴定是其信号转导研究的关键环

节
.

与系统素的发现相比
,

系统素受体的鉴定滞后

了 1 1 年
.

与其他多数植物细胞信号受体是通过分

子生物学手段获取不同
,

系统素受体是通过生化方

法鉴定到的
.

M ie n dl 等利用放射性标记在野生番茄

( L 夕c o p e r s i c o n 户
e r u v i a n u m ) 的悬 浮培养细胞 中分

离到位于质膜上的系统素结合位点仁川
,

S c h e e r

等进

一步 以光亲和标记的方法在 同一系统 中鉴定到分子

质量为 1 6 0 k u 能与系统素结合的具有某些受体特性

的蛋 白质 ( SR 1 6 o ) 巨̀
3口

.

之后 S e h e e r 和 R y a n 利用光

亲和以及同位素标记的系统素纯化得到了该蛋 白
,

他们结合蛋 白序列分析鉴定出 S R 1 60 的全长 CD N A

序列山〕
.

S R 1 60 蛋白的氨基酸序列分析表明
,

它具

备富含亮氨酸重复序列 ( L R R ) 的跨膜受体蛋白激酶

( R L K )的特征
,

即含有 1个假定的信号序列
、

1 个

3
一

7 个亮氨酸的拉链序列
、

1 个含 25 个 L R R 功能域

的岛屿区域
、

1个单跨膜功能域和 1 个蛋 白质激酶

功能域 ls[ 〕
.

他们还发现
,

与番茄同属的野生型的烟

草植物既不能表达系统素前体基 因
,

也不对系统素

发生任何反应
.

但是
,

将烟草 细胞 中转 人番茄 的

S R 1 6O基 因后
,

转基因烟草细胞则能表达 同样 的受

体蛋白基 因
,

以及发生番茄类似的碱化反应 le[ 丑
.

这

一结果表明在番茄中发现的系统素信号转导途径的

早期 步骤 在 烟 草 中同样 存 在
,

也 进 一 步说 明 了

S R 160 受体蛋 白在茄科植物系统防卫反应信号转导

中的普遍作用
.

有趣的是
,

在所有 22 2 种植物 L R R
一

R L K S 中
,

S R 1 6 o 与植物油菜素幽醇类激素 ( B R S ) 的受体 B R n

最相似
,

B R l l 和 S R 1 6 O都含有 2 5 个 L R R 以及在第

2 1个和 22 个 L R R 之间有一个惟一的岛屿区域
.

众

所周知
,

B R n 岛屿区域 内的 3 个甘氨酸在 S R 16 o

中是保守的
,

并且它的变体阻断 了 B R 的结合及其

信号转导
.

S R 1 60 的跨 膜区和激酶区 与 B R n 相应

区域的同源性 分别 为 83 % 和 90 % ls[ 〕
.

将从 番茄

B R 非敏感性突变体
a b s l ( a l t e r e d b r a s s i n o l id e S e n -

s i t i、
;

i t y l ) 和 e u r l 3 ( e u 3 ) 中鉴定到的 B R 受体 t B R I

与 S R 1 60 进行序列比对
,

发现除了存在由于来源于

不同种类而产生的单个核昔酸的多态性之外
,

两者

的序列几乎完全相同巨̀ 7〕
.

在动物界 中
,

惟一存在的一种能够同时感受两

种配基的受体就是哺乳动物催产素受体 ( O T R )
,

它

属于 G 蛋 白偶联受体家族
.

O T R 能 同时与多肤激

素催产素和街醇类激素黄体酮 ( p or g e st er o n e )结合
.

因此催产素和黄体酮通过竞争地与同一受体结合
,

拮抗性地调节类似的生理反应 ls[ 弓
.

B R 和系统素对

t B R I/ S R 1 60 的调控作用很 明显和催产素
一

黄体酮系

统拥有不 同的调节机制川
.

首先
,

t B R l l / S R 16 o 的

功能缺失型突变体能 同时减弱 B R 反应和系统素反

应
,

说明 tB R l l / S R 1 60 是这两条信号途径的正向调

节物质
,

并且应该能够被这两种激素的任一种配基

所激活 s[,
` 8口

.

其次
,

在悬浮培养番茄细胞中
,

B R 不

会抑制 系统素 和 tB R l l / SR 16 o 的结合少〕
,

但是能

抑制番茄叶片中的系统素反应 l6[ 〕
,

这说 明
,

B R 是

结合到不同的配基结合位点上的
,

并且是通过从系

统素途径中吸引更多的 t B R l l / S R 1 60 到 B R 信号转

导途径来抑制系统素 反应 的7[, 叼
.

但 t B R l l / s R 16 o

在植物发育和 防卫反应 中的双重功能与果蝇 ( D or
-

so P ih al ) 中的受体 T ol l类似
,

不同的是
,

T ol l 是被

同一信号 S p a e t z l e 激活的
,

但 t B R l l / S R 1 6 O 却能同

时感知 B R 和系统素两种信号
,

因此 出 R l l / S R 1 60

是 目前为止惟一一个已知 的能被两种信号激活
,

并

能导致两种不同反应的受体川
.
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3 紫外线
一
B ( u l t r a v i o l e t

一
B )和防卫信号共选

择 ( e -o o p t )受体

B al al r e
等发现处于 自然光 U V

一

B 射线 (波长为

2 8 0一 3 2 0 n m )照射下的 田间植物 比生长在人为过

滤掉 U V
一

B 的植物 对食草 昆虫 有更强 的抗性 仁’ g」
,

这促使人们研究 U V
一

B 反应和伤害反 应之间 的相

互关系
,

并比较 两者 的基 因表达模式
.

通过研究

发现
,

两种反应 在基 因表 达上有 明显 的重叠卿口
,

在番茄 ( L 夕c o P e r s i e o n e s e u l e n t u m ) 叶片 中
,

U V
一

B 辐

射和系统素诱 导的伤害反应在诱导蛋 白酶抑 制剂

上有 协 同效 应脚〕
,

而 在 野 生 番 茄 ( L yc
o
P er is co n

Per u v 艺a n u m ) 的悬浮培养细胞 中 U V
一

B 辐 射和系统

素在培养基的碱性化和 M A P K 的活化上也存在协

同效应 :22 〕
.

此外
,

u v
一

B 信号和伤信 号转导有 一

些共同的信号转导元件
,

如 M A P K
,

J A
,

乙 烯和

活性氧基团 ( RO )S 仁̀ 9
,

2 3 〕
.

U V
一

B 与系统素信号途径

的共同之处包括 C a Z二

离子的内流
,

H
十

离子的胞质

内流
,

M A P K 的活 化
,

N A D P H 氧化 酶活 化产 生

H :
0

2

和 R O S
,

外质体碱化 反应
,

JA 和 乙烯 的合

成等
,

但细胞 壁过 氧 化 为 U V
一

B 反应 所 特有 ( 图

1 )
.

了解 U V
一

B 信 号的感 知 以及是否存 在特异 的

U V
一

B 受体
,

是揭示 U V
一

B 信号如何 能活化系统素

伤害反应中共 同存在的基 因和信号转导 元件 的关

键
.

目前 已经鉴定出 U V
一

A 和可见光的受体
,

尽管

这些受体有可能共调节 U V
一

B 信号转导途径咖
〕 ,

但

是一些 U V
一

B 引起 的光形态建成反应不是通过这些

受体介导的眯〕
.

由于迄今为止尚未找到特定的 U v
-

B 受体
,

因此很有可能与动物细胞中 U V
一

B 反应通

过细胞因子 受体介导 的情 况类似
,

植物 中高剂量

U V
一

B 引起的逆境反应也是一种非特异性的 U V
一

B

识别事件哪〕
.

最近
,

Y al a m an hc iil 等的实验证实了

U V
一

B 通过激活膜受体和其他逆境共选择信号转导

途径卿口
.

苏拉明是一种能抑制系统素和 S R 1 60 的

结合的药物
,

在野生番茄的悬浮培养细胞中
,

苏拉

明能够阻遏系统素
、

寡聚糖诱导子 ( O E S ) 和 U V
一

B

引起的碱化反应 以及 M A P K 活性的诱导
.

当细胞

用系统素或 A l a
一

1 7
一

系统素 ( 系统素和 S R 1 60 结合的

竞争性抑制剂 ) 进行预处理时
,

系统素和 U V
一

B 诱

导的 M A P K 反应会被削弱
,

这表明受体 暂时性地

被系统 素 或 A la
一

17
一

系 统素 所 占据
,

会 阻 止其 被

U V
一

B 激活及诱导 U V
一

B 信号转导途径
.

系统素受

体 S R 1 60 对 U V
一

B 激活系统素信号转导途径中的元

件是非常重要的
,

但 U V
一

B 并非只特异性地与系统

素受体作用
,

它也可能与 O E S 等其他信号的细胞表

面受体作用
,

并且 S R 1 60 或其他细胞表面受体是否

为 U V
一

B 感应的原初 目标也还不清楚
.

4 总结与展望

近年来系统素信号转导研究取得较大进展
,

其

受体得到鉴定
,

信号转导途径也 已基本清晰
,

关于

系统素与其他信号 (如新型植物激素 B R 和逆境环境

因子 U V
一

B) 转导途径之间的相互关系的研究也不断

深入 ( 图 1)
.

这些研究极大地深化了人们对 防卫信

号转导途径及其信号转导网络在植物对逆境的适应

与植物发育中的作用的认识
.

但关于系统素与其他

信号的相互作用的研究还处于起步阶段
,

在很多方

面还有待进一步研究
.

首先
,

在 对 系 统 素 受 体 S R 16 。 的 研 究 上
,

t B R l l / S R 1 60 感受两种拥有完全不同结构和生理功

能的植物激素的具体机制还有待阐明
.

系统素和受

体的结合
,

与 L R R R L K 在蛋 白与蛋 白的相互作用

中的功能是相一致 的
,

即使在 很高 的浓度下
,

BI

还是不能和系统素竞争性地与配基结
,

这很可能是

B R 和系统素被受体的不同部位感知
,

或是通过不

同的机制被感知
,

如 B R 可能先与 街醇结合蛋白形

成复合体
,

再与 B lR l 结合
,

而且在拟南芥 ( A : ab i
-

d o P
s i s t h a l i a n a ) 中 B R l l 能 与另一个 结 构类似 的

L R R R L K

—
B A K I 形成异源二 聚体

,

相互磷酸

化卿
一

绷
,

因此有必要通过进一步研究揭示 B A K I 和

B lR l 互作激酶是否能够影响配基结合 和受体复合

体的激酶特异性
.

此外
,

以番茄为材料进行系统素

和 B R 信 号 转 导 的进 一 步 研 究
,

将 有 助 于 揭 示

t B R n / S R 1 6 O 配基结合及下游信号转导途径特异性

产生的机制
.

与动物的 T ol l 途径类似
,

系统素和

B R 反应也可能共有一些信 号转导组分
,

因此
,

有

必要考察一些 B R 信号转导的已知组分
,

如 B A K I
,

B I N Z
,

B Z R I 和 B E S I 等是否在系统素信号转导 中

发挥作用
,

以及利用一些 B R n 缺失 的番茄突变体

(如 。 u 3 和 。 u 3 的
`

)进行系统素反应与信号转导 的研

究 ; 或者反过来
,

利用系统素的信号转导组分与相
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关突变体进行 B R 反应与信号转导 的研究
,

目前我

们正在进行这方面的研究
.

这些研究将有助于理解

S R 1 6 0 / t B R l l 如何感 知 B R 和系统素信号
,

以及选

择性活化两种不同的激素信号转导途径的机制
.

图 1 系统寮
、

B R 和 u -V B 三者互相作用途径咖」
.

在番茄叶片细胞 中
,

系统素和 B R 通过共同的受体
t B R l l / S R 160 感受两种激素信号

.

U V
一

B 除可能 和系统素

共用受体 S R 1 60 外
,

同时 U V
一

B 和系统素都会引起
:

( 1) C a Z 卜离子胞质 内流 ; ( 2) H + 离子 胞质 内流 和外质

体碱化反应 ; ( 3 ) 激活 M A P K s ; ( 4 ) JA 和 乙烯 的合成 ; ( 5 ) C a Z+ 胞质 内流激活 N A D P H 氧化酶类
,

产生

H ZO : 和活性氧基 团
.

P M
,

细胞膜 ; C WP o x ,

细胞 壁过氧化 : J A
,

茉莉酸
; L A

,

亚麻酸 ; R O S
,

活性 氧基

团 ; E ht
,

乙烯 ; M A P K s ,

促分裂原活化蛋白激酶 ; P LA Z ,

磷醋酶 2 ; UV- B
,

紫外光 B ; B R s ,

油菜素菌醇类

其次
,

U --V B 和系统素等防卫信号共选择受体

还只是一种假设
,

需要更多的实验来证实
,

如研究

对 U V
一

B 发生反应时 S R 1 60 的胞内激酶功能域是否

会发生磷酸化
,

以及 U V
一

B 对受体突变的效应
.

此

外
,

在胞内部位鉴定连接受体和 M A P K 级联反应

的中间组分也是非常重要的
,

这一组分可能作为联

系包括 U V
一

B 和系统素等各种不同输人信号的一个

关键点发挥作用 s0[ 〕
.

近年来
,

B R 与重要环境 因子—
光信 号之 间

的相互作用研究取得较大进展
,

已经发现两者之间

的相互作用发生在多个层 次上闹
.

B R 与光信号之

间的相互 作用 的重要证 据来 自对 B R 合 成突 变体

d et Z 的研究
,

d et Z 在暗中表现为去黄化的表型
.

我

们通过基 因芯片技术研究发现导致这种表型的原 因

是这一突变在 暗中诱导了部分光控基因的表达 30[ 〕
.

此外
,

B R 信号和光信号还通过 刀A SI 基因相 互作

用
,

B A S I 是细胞色素 P 4 5 0 家族 ( C Y P 7 2B I ) 成员
,

它通过 C 26
一

轻化活性调节 B R 水平和光反应
; 而一

种暗诱导的小 G 蛋白 rP aZ 可能调节光和 B R 信号在

去黄化过程中的相互作用
,

同时
,

光 也能调节 B R

的生物合成和信号转导过 程6j[
.

由于 S R 1 6。 / B R n

是系统素和 B R 信号的双重受体
,

因此
,

U V
一

B 与

B R 信号转导途径之间很可能也存在相互作 用
.

总

之
,

进一步研究 U V
一

B 对生长发育调节者 B R 和防

卫信号系统素的双重受体的效应
,

以及这些信号转

导途径之间的相互作用
,

不仅有助于揭示 U V
一

B 作

为逆境环境因子对生长发育的效应
,

也将深化人们

对于系统素信号转导网络的理解
.

最后
,

长距离信号转导途径的研究是 目前信号

转导研究领域的一个研究热点
.

番茄等茄科植物中

的伤害信号反应是长距离信号转导研究的一个 良好

系统
.

最近 H o w e
小组 以 J A 生物合成与信号转导

突变体
,

以及系统素的信号转导突变体为材料
,

通

过经典的嫁接实验
,

对传统的系统素是系统伤信号

的观点提出质疑
,

并进一步提出 J A 或者 十八烷酸

途径的衍生物才是系统性伤害反应 中的长距离伤信
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号 sl[ 一 33j
,

系统素可能只在受伤部位附近起作用
,

其

功能可能是转移 J A 到未受伤部位图
·
3 5〕

.

但 系统素

或者伤信号引起的防御反应对 J A 的合成来说是必

须的
,

并且系统素对长距离伤信号的产生具有重要

的作用 s3[ 〕
.

当然这方面的研究还只是一个开端
,

还

需进一步的研究来揭示系统素在系统性伤害反应中

的作用 以及它与 J A 的相互作用
.

已知系统素原存

在于维管束中
,

系统素是被分泌到胞外与其受体结

合的
,

关于系统素是旁分泌还是在韧皮部 内移动 尚

待阐明
.

而在 J A 层面上
,

J A 类化合物的亚细胞和

组织特异性定位
,

以及其他它伤信号如何与 J A 和

系统素相互作用等研究
,

都将有助于阐明 J A 和系

统素在长距离伤信号转导中的作用
.

1 1
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回家囱鬃科学基益姗赛守碧
《桐柏麻粒岩相带及深成作用 》 翟

广东科技出版社 定价
: 1 2 .0

淳 著

0 0 元

本书系统地阐述 了桐柏山大别 山北部豫南地区麻粒岩相带地质

演化
、

深成地质作用和构造作用
,

并首次翔实地论证 了这里发育 的

中高压麻粒岩类
、

紫苏花岗岩类
、

孔兹岩类
、

碱性杂岩类和构造混

杂岩类及榴辉岩类
,

还综合分析了这里发育的黑硬绿泥石变质带
、

高压超高压变质带和巨型糜棱岩带
,

且仔细认真地和不 同地 区的相

同岩类相似变质带进行了类比
,

提 出了自己 的见解和新的认识
.

该

书还是一部实用的区域岩石学专著
.

该书资料丰厚
,

数据翔实
,

还 附有大量图表
,

具有较 高的学术

水平和实用价值
.

可供从事前寒武纪地质
、

变质岩
、

矿物学
、

矿床

学
、

地球化学
、

构造地质学及 区域地质工作 的生产
、

科研和教学人

员参考
,

也可作为地质院校高年级大学生
、

研究生的参考书
.


