
 
 
 
 
 
 
 
评 述  第 51 卷 第 1 期  2006 年 1 月   

www.scichina.com  1 

细胞壁连接的类受体激酶(WAK): 植物细胞壁与 
细胞质联系的重要蛋白 
张素巧  孙 颖  郭 毅  孙大业*

(河北师范大学生命科学学院, 分子细胞生物学省重点实验室, 石家庄 050016. * 联系人, E-mail: dysun@heinfo.net) 

摘要  细胞壁连接的类受体激酶(WAK)是一类特殊的植物类受体激酶, 与细胞壁中的果胶共价交联. 
在结构上, WAK分为胞外域、跨膜域和胞内激酶结构域, 胞外域中存在保守的 EGF重复序列. WAK以
多基因家族形成存在, 其表达模式具有组织特异性, 主要在叶、茎中表达, 在功能上参与病原菌反应、
细胞伸长调控、铝胁迫反应等. WAK1在细胞外与富含甘氨酸的蛋白质 AtGRP3特异结合, 在胞内与蛋
白磷酸酶 KAPP结合并形成约 500 kD的 AtGRP3-WAK1-KAPP复合体. 植物中还存在与WAK结构相
似的类WAK蛋白(WAKL)家族. 本文结合WAK结构特点和作用机制认为WAK/WAKL可能是植物细
胞壁与细胞质进行联系和通讯的重要蛋白. 
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植物类受体激酶(receptor-like kinase, RLK)基因
是利用分子生物学手段从植物细胞中鉴定的与动物

细胞受体激酶(receptor protein kinase, RPK)同源的基
因, 因其编码产物多数在植物细胞中未证实具有受
体功能, 其天然配基多数没有被找到而被称为类受
体激酶 [1], 其中很少一部分类受体激酶的配基已经
被找到, 如CLV1, SRK等, 因此这些类受体激酶也可
以被称为植物受体激酶(plant receptor kinase, PRK). 
典型的类受体激酶一般由胞外结构域、跨膜结构域

和具有激酶活性的胞内域组成[1,2]. 各种环境信号和
生物体自身产生的胞外信号分子对生物体的生长发

育共同起着调控作用. 胞外信号分子除一些小分子
(如甾类激素等)可以直接穿过细胞膜进入胞内以外, 
多数只能在被质膜上的受体识别后, 通过膜上的信
号转换系统转换为胞内信号, 位于细胞质膜上的受
体是信号转换途径的关键组分. 根据信号转导的机
理和受体分子的特点, 胞外信号的跨膜转导可以通
过G蛋白偶联受体、离子通道受体和具有酶活性的受
体来实现[1]. 在动物中, 细胞外信号传递到细胞内最
主要的途径是通过位于细胞质膜上的G蛋白偶联受
体完成的 , 这个事实不仅得到大量实验的支持 , 而
且在基因组中G蛋白偶联受体基因的大量存在也很
好地说明了这一点 . 例如 , 人基因组中存在超过
1000 个G蛋白偶联基因, 占基因组 1%以上; 而低等
动物线虫中也有 1100种之多, 占总基因组 5%[3,4]. 在
动物细胞中存在数目相对较少的受体激酶(人类仅含

有 58种酪氨酸受体激酶和 12种丝/苏氨酸受体激酶), 
在植物细胞中反而大量存在, 亦屡屡被发现参与了
生长、发育与分化、自交不亲和、抗病、抗逆等多

种生理过程. 而到目前为止, 在植物仅有一种G蛋白
偶联受体被克隆, 即拟南芥GCR1[5]. 1990 年第一个
植物类受体激酶在玉米中被发现 [6], 随后人们在多
种植物中都发现类受体激酶的大量存在, 如拟南芥
基因组中存在超过 600 个类受体蛋白激酶, 占基因
组 2.5%; 水稻中也有超过 1131个类受体激酶存在[7]. 
因此可以推测在动物中广泛存在的G蛋白偶联受体
介导的信号转导途径在植物中并非是主要途径, 而
类受体激酶介导的信号转导途径可能才是植物进行

信号传递的主要途径.  
近几年, 植物类受体激酶的研究已逐渐成为热

点研究领域之一, 已有 20 多种植物类受体激酶被发
现参与调控生长、发育、抗逆等生理过程, 然而对多
数植物类受体激酶来说功能仍然未知 [8]. 本研究室
近几年已经开始对植物类受体激酶, 特别是水稻中
的类受体激酶展开研究, 我们利用水稻芯片的信息
找到一些表达量高或在水稻不同发育时期表达差异

大的类受体激酶, 应用RNAi等技术研究其功能, 同
时对一些功能已知的基因利用酵母双杂交等技术了

解类受体激酶的配基及上游和下游的结合蛋白.  
植物类受体激酶根据其胞外域的结构特点可以

分为含S-结构域类(SRK)、富含亮氨酸类(LRR-RLK)
和细胞壁连接类(WAK)等类型 . 与细胞壁连接的类
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受体激酶(wall associated kinase, WAK)是其中比较特
殊的一类 , 它的胞外域与细胞壁成分直接相连 , 具
有一个跨膜域和具有丝/苏氨酸蛋白激酶活性的胞内
域 [9]. 作为跨膜蛋白的植物类受体激酶本身具有将
信号进行跨膜传递的潜在受体功能, 而细胞壁作为
一个具有动态结构特征的重要细胞组成部分, 不仅
维持植物细胞形状, 而且在细胞的生长调节和防御
及胁迫反应等方面发挥着重要作用[10], 这样WAK作
为一个直接将细胞壁与细胞质相连接, 并可能具备
受体功能的蛋白激酶, 就成为一个研究细胞壁信号
分子跨膜传递到细胞质的很好的模型.  

1  WAK和WAKL的发现 
1996 年, He等人[9]在对其先前发现的一个丝氨

酸/苏氨酸蛋白激酶(pro25)进行生化特性分析时发现, 
该蛋白与细胞壁紧密相连, 因此将该蛋白由pro25 更
名为WAK1(wall-associated kinase1), 由此首次提出
了细胞壁连接的蛋白激酶的概念. 他们将其定名为细
胞壁连接的蛋白激酶(WAK)的证据包括: (ⅰ) WAK1
只有在去垢剂SDS和强还原剂DTT共同存在并加以
煮沸才能从细胞壁上溶解下来, 因而应是与细胞壁
紧密相连; (ⅱ) 应用免疫电子显微镜和免疫荧光技
术观察到WAK1 定位于细胞膜和细胞壁; (ⅲ) 对叶
原生质体进行破裂和用蛋白酶消化处理后, 在膜成分
中仍能用抗体检测到WAK1 的存在, 证明WAK1 是一
个跨细胞质膜的蛋白激酶. 以后的研究还表明, WAK1
与细胞壁中的果胶共价连接[11]. WAK1 的特性使人们
大胆推测WAK可能担当细胞壁与细胞膜及细胞质之
间信息传递纽带, 从而可能直接介导细胞外与细胞
内的信息转换和对细胞进行调控.  

Verica和He[12]用WAK1 的cDNA和蛋白序列通过
对拟南芥基因数据库进行搜索又发现了一个与WAK
结构非常相似的含有 21 个成员的基因家族, 他们把
它命名为WAK样基因(WAK like genes, WAKLs).  

通过生物信息学分析发现, 另一个模式植物水
稻的基因组同样存在与拟南芥WAK和WAKL结构类
似的基因, 数目远多于拟南芥, 其中类似WAK的有
96 个基因, 水稻特异WAKL-Os有 48 个基因[7]. 水稻
中WAK基因数目的扩增暗示, 在单子叶模式植物水
稻和双子叶模式植物拟南芥中, WAK的功能可能存
在差异. 然而水稻WAK和WAKL的研究目前还几乎
是空白.  

本研究室目前已开始对水稻中一部分 WAK 样
基因进行研究, 采用超表达和 RNAi 技术发现 WAK
样基因表达水平的变化可以影响转基因植物的生长, 
应用定量 PCR 发现在盐、干旱等非生物逆境条件下
有些 WAK样基因的表达表现出明显上调等. 初步结
果表明, 水稻 WAK 样基因与拟南芥 WAK 有相似之
处 , 但也有不同 , 还需要更多的实验来了解水稻
WAK样基因的功能和生化特性.  

2  WAK和WAKL的结构特点及分类 
WAK由胞外域、跨膜域和具激酶活性的胞内域

组成, 其中胞外域在靠近跨膜域附近具有表皮生长
因子样重复序列(EGF like repeats), 内含 12个保守的
半胱氨酸残基 [13]. EGF样结构域被认为在某些动物
蛋白中直接参与了蛋白与蛋白间的相互作用 [14,15]. 
在后生动物中EGF重复序列常用于钙离子介导的受
体等蛋白的二聚体形成[16], 所以推测WAK中的EGF
重复序列可能与其他蛋白或细胞壁的结合等功能有

关, 但仍有待证实.  
拟南芥WAK是一个含 5 名成员的基因家族, 分

别为WAK1~5, 位于拟南芥 1 号染色体上一个约 30 
kb的区域 . 5 名成员呈串连分布 , 依次为WAK4, 
WAK5, WAK3, WAK1和WAK2, 并且转录方向相同
[13], 均含有约 20个氨基酸的信号肽(N端)、EGF重复
序列、跨膜域和位于细胞内的激酶域, 在EGF样区域
和跨膜域中含有两个插入位置和插入长度保守的内

含子, 长度分别是 80和 76碱基. 正如人们预料的那
样, 5 个WAKs的差别主要体现在胞外域. 胞内激酶
域具有 86%的同源性, 说明此家族比较保守, 在胞内
可能介导相似的信号途径; 然而胞外域同源性较低, 
只有 40%~64%[13], 暗示胞外域可以结合大量不同的
配基, 来接收不同的环境信号刺激.  

WAKL大都具有WAK的典型结构 , 即具有EGF
结构域、跨膜域、胞内丝/苏氨酸激酶域和两个插入
位置保守的内含子 . 个别基因缺少某些序列 , 如
WAKL7 缺少跨膜域和激酶域等. 与WAK 类似, 此
21 个基因大多成簇串连分布于拟南芥 5 条染色体上
[12]. 在WAKLs基因之间, 胞内域存在着 65%~88%的
同源性, 胞外域则只有 51%~77%, 这些差异与WAKs
类似 . 然而 , 在对WAK和WAKL进行比较后发现二
者之间在胞内域只有 40%~45%的同源性, 胞外域则
仅有 18%~22%的同源性, 说明尽管WAK和WAKL各
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自家族成员之间保守性较高, 两个家族之间还是存
在较大差异[17].  

3  WAK和WAKL的表达模式 
对拟南芥中WAKs的表达模式进行研究发现 , 

WAKs的表达具有组织特异性, 且各自的表达模式不
同. 应用RNA印迹技术发现, 在拟南芥中, WAK1, 3
和 5主要在叶和茎中表达, 而WAK4只在长角果中被
检测到, WAK2在叶子和茎中有高表达, 但在花和长
角果中只有较低的表达. 在表达量上 5 个基因也存
在差异, WAK1和WAK2相对表达较强[13]. 在拟南芥
的生长过程中 , GUS染色和原位杂交实验都表明 , 
WAK1 和WAK2 在器官的连接处、茎和根的顶端分生
组织以及正在生长的叶片中都有表达. WAK3在子叶、
叶片和茎中常以斑点形式存在, 多位于叶脉附近[11].  

WAKL的表达模式与WAK主要在绿色营养组织
表达所不同, 在mRNA水平上, WAKLs在拟南芥根和
花中有较高表达, 如WAKL1, WAKL3 和WAKL5 等. 
WAKL的表达在不同发育时间上有差异, 如WAKL2
和WAKL4 在拟南芥正在发育的种子中表达而在成
熟种子中不表达, WAKL5则只在幼嫩的叶片中表达. 
当然也有情况相反的, 如WAKL6 在成熟叶片中的表
达要比幼叶高 [17]. 这些基因不同的表达模式说明不
同的WAK/WAKL成员在植物不同部位或不同发育时
期可能有不同的功能.  

外部环境的生物和非生物刺激也可以诱导WAK和
WAKL表达, 如病原菌侵染、伤害及铝处理都可以诱导
WAK1 表达[11,18,19]. 在WAKL中, 水杨酸(SA)和水杨酸
类似物二氯异烟酸(INA)也可诱导WAKL5 和WAK7 等
的表达[17]. 这说明WAK/WAKL与防御反应相关.  

对WAK和WAKL基因的表达调控现在还知道的
很少. 对二家族基因的上游序列分析后发现WAK和
WAKL基因都含有TATA盒和CAAT盒, WAKL基因上
游序列中还存在共同的调控元件 ,  如AS-1 元件
(TGACG), 这个元件此前被证明是表达水杨酸诱导
的抗性蛋白PR-1 所必需, 所以这些基因的表达调控
存在某种共性, 如都可以被水杨酸或其类似物诱导
表达 [17] . 另外, WAK/WAKL基因家族成员多成簇串
连分布, 如WAK1-5和WAKL1-7, WAK5个基因间距
在 1.95~3.24 kb之间[17], 而WAKL的成员之间间距在
0.50~1.9 kb之间. 那么这些串连分布的成员之间在
表达调控上是否有关 ?  其上游更远的地方是否 
 

存在共有的调控序列 , 如增强子等 , 以及他们之间
的表达是协同还是拮抗仍有待进一步研究.  

4  WAK 生物学功能 
近几年对WAK的功能已有了一些初步研究, 已

有的资料表明WAK是一类具有多种功能的类受体激
酶, 参与了诸如病原菌反应、细胞伸长调控、金属胁
迫反应等多种生理过程. Shiu和Bleeker[20]曾将植物

类受体激酶按照生物学功能分为两大类, 一类是调
控植物生长和发育的类受体激酶, 另一大类是参与
植物与微生物相互作用和防御反应的类受体激酶 . 
WAK在功能上在两大类中都有存在.  

(ⅰ) 参与病原菌反应.  WAK1可能参与了病原
菌反应 . 当病原菌侵染或用水杨酸(SA)和其类似物
二氯异烟酸(INA)处理拟南芥时可以诱导WAK1 表达
增强; SA诱导WAK1的表达需要NPR1的参与. NPR1
是在病原菌诱导的系统抗性(SAR)反应中位于SA信
号途径下游的, 被认为是活化PR基因的一个正调节
因子 , 说明WAK1 可能是一个病原菌相关基因
(pathogen related, PR), 即PR基因; 用致死剂量的SA
处理拟南芥时, 转入全长WAK1 或WAK1 激酶域的
转基因植株较对照表现出明显抗性 , 而转入反义
WAK1 或有显性失活 (dominant negative)作用的
WAK1 片段的转基因植株, 对SA和INA处理表现得
更为敏感, 表明诱导WAK1 基因的表达有助于植物
在病原菌侵染反应中的存活 [18]. 这些结果表明
WAK1 很可能参与了植物病原菌反应, 并且在由于
SA水平升高产生的对细胞毒害的过程中可能发挥着
某种保护作用. WAK1的这种功能使得细胞壁中的信
号可以与细胞内发生的病原菌反应事件通过它而直

接联系起来. 然而具体WAK如何与细胞壁信号(化学
信号分子或细胞壁结构变化等物理信号)识别及与细
胞内病原菌相关蛋白(PR)的关系仍需进一步研究.  

(ⅱ) 参与细胞伸长调控 .  WAK可能参与了细
胞伸长的调控. 杜克大学的Kohorn领导的课题组和
旧金山州立大学He的课题组分别利用转入反义基因
的方法, 发现在在拟南芥中转入WAK反义基因后伴
随WAK蛋白表达的明显下降, 植株生长发育迟缓而
表现为矮小, 在不同时期诱导反义基因表达可导致
莲座叶变小、花梗和长角果变短、根的伸长受到抑

制等现象, 通过扫描电子显微镜还发现细胞变小但
细胞总数目没有明显改变, 表明WAK在细胞的伸长
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过程而非增殖过程中发挥着重要作用 [11,21]. 有意思
的是, Wagner等人[11] 转入的是WAK2的片段而Lally
等人[21] 转入的是WAK4 全长反义基因, 而结果导致
所有WAKs蛋白的表达下降, 因此是 1 种还是 5 种
WAK调控了细胞的伸长过程尚不清楚. 为什么转入
一种反义基因会导致所有基因表达受到抑制? 一种
推测是, WAKs在体内可能以复合物的形式发挥作用, 
WAK4 的缺少会导致复合物不稳定而被降解[21], 但
有待进一步验证 . 在实验中 , 研究者选用了糖皮质
激素诱导的表达系统来诱导反义基因表达, 因为用
组成型启动子(如 35S)表达反义基因在实验中不能得
到转化植株, 表明WAK的抑制可能影响了种子的早
期萌发而产生致死 [11]. Lally等人 [21] 的实验还表明, 
在拟南芥发育的不同时期诱导反应基因表达会导致

不同的表型, 如在早期会出现最严重的发育迟缓的
表型 , 植株非常矮小 , 而当植株的各个器官已经形
成后, 反义基因的表达通常只影响器官的正在活性
生长的部位[21].  

植物的生长和细胞伸长调控非常复杂, 多种植
物激素, 如赤霉素[22]、油菜素内脂[23]、生长素[24]、

乙烯 [25]和某些细胞壁蛋白, 如expansin[26]等都有关, 
因此WAK与他们之间的关系的研究将有助于我们深
入了解细胞伸长的调控机制.  

(ⅲ) 参与金属离子胁迫反应 .  WAK可能参与
金属离子的胁迫和耐受反应 . Sivaguru等人 [19]报道 , 
铝可以诱导拟南芥WAK1 的表达, 铝处理 3 h根中
WAK1 的mRNA水平达到最高随后下降, 蛋白表达
高峰则出现在铝处理 6 h, 所以认为WAK1是受铝诱
导的一个早期反应基因. 将WAK1 转入拟南芥超表
达后, 由于铝胁迫引起的根生长抑制被明显减弱了, 
说明WAK1 的增加有助于植物对铝的耐受性. 他们
还发现 , 铝可以诱导气孔关闭 , 应用免疫荧光技术
观察到铝处理 6 h后, 根伸长区和分生区细胞的WAK
表达明显增加 , 且铝处理 9 h导致微管解聚 [19], 但
WAK的表达与微管解聚是否有关还不清楚.  

我们知道WAK1 可以作为PR蛋白参与病原菌反
应 [18], 包括铝在内的很多胁迫反应上调的基因都与
病原菌反应相关蛋白(PR)高度同源 , 所以很可能包
括铝离子在内的胁迫反应、病原菌反应、伤害反应

等在体内的调控途径存在重叠、交叉或交谈(cross 
talk), 而WAK可能是研究各途径之间关系的一个很好
的交叉点.  

5  WAK的作用机制 
一种蛋白质参与多种生理反应并不少见, 关键

是它如何参与多种生理反应. 已知病原菌的侵染开
始于对细胞壁的破坏, 而细胞在伸长过程中往往伴
随细胞壁结构和成分的调整 [27,28], 两个过程都涉及
细胞壁的变化, 而WAK/WAKL的分子结构特点是胞
外域与细胞壁紧密相连, 胞内域具有激酶活性可以
将胞外信号通过磷酸化的方式进行传递, 所以一种
可能的解释是细胞伸长或外部刺激(如病原菌侵染)
等引起细胞壁产生某种相似的变化被WAK/WAKL感
知并将信息传递到细胞内 , 引发相应生理反应 , 如
合成和分泌细胞壁组分来适应细胞伸长或修复病原

菌侵染造成的细胞壁损伤. WAK的胞外域与细胞壁
成分果胶共价交联, 具备感知细胞壁变化的分子基
础, 因而有可能将细胞壁的结构或成分变化跨膜传
递到细胞内. 那么, WAK应该能在细胞外结合一种
或几种信号分子, 将信息跨膜传递给胞内的靶蛋白, 
引发相应生理反应.  

WAK在胞外是否存在配基? 2001 年, Park等人
[29]发现一个富含甘氨酸的细胞壁蛋白AtGRP3 与
WAK1 能特异性结合, AtGRP3 属于一类富含甘氨酸
的蛋白质家族 , 存在于细胞壁 , 生理功能未知 . 
AtGRP3与WAK1结合后可以再与质膜内侧的一种激
酶相关的蛋白磷酸酶KAPP结合形成一个约 500 kD
的复合物, AtGRP3 和WAK1 的结合对形成完整的复
合物是非常必要的. 与WAK1 相似, AtGRP3 也能被
水杨酸诱导, 外加AtGPR3 也能上调WAK1 的表达 , 
因此作者认为AtGRP3与WAK1的结合具有生理意义, 
AtGRP3可能通过与WAK1结合调节WAK1在病原菌
反应中的功能 [29]. 目前的实验证据表明AtGRP3 是
WAK1 的胞外结合蛋白, 但是否作为配基发挥作用
仍需更深入的实验来证实. Park等[29]还发现, AtGRP3
与WAK1, 3和 5结合而不与WAK2和WAK4结合, 由
此也表明不同的WAK成员具有不同的功能. 所以必然
存在更多的WAK胞外结合蛋白需要人们去了解.  

果胶是目前发现的另一个与WAK结合的细胞壁
分子, 且它们之间被认为是共价结合[11]. Decreux等
人[30]的进一步研究发现, WAK1 与果胶的结合需要
细胞壁中存在适当浓度的钙离子, 且在钙离子间形
成所谓“钙桥(calcium bridge)”, 即“蛋盒(egg box)”结
构 , 这种钙离子结构的存在对形成GRP3-WAK1- 
KAPP复合物非常重要, 而有可能启动了信号传递过
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程. 果胶与WAK的结合也许并非只是结构性的结合, 
可能更具有生理意义, 如在病原菌侵染位点发现细
胞壁中的果胶明显减少 [31], 在根的分生细胞中果胶
可以内化而在细胞板中富集, 并可能被用于新细胞
壁的形成[32]. 因而果胶作为细胞壁的主要成分之一, 
不仅能维持细胞壁结构完整, 而且在细胞壁参与调
控的植物形态建成、分化、病原菌侵染等生理反应

中作为主要信号成分发挥作用 [33]. 此外 , 果胶与
WAK的结合被发现与胞外钙离子有关, 一些环境刺
激会导致胞外钙离子的变化, 钙离子作为信号物质
可以调控多种生理反应, 因而可以推测WAK与果胶
的结合可能具有特殊的生物学意义, 与一种不同于
传统受体——配基的方式感知外界刺激导致的细胞
壁变化, 如钙离子浓度、果胶的组成和结构等的变化
并将之传递到细胞内 . 这些只是简单的推测 , 仍需
要大量的实验证据帮助我们了解WAK与果胶结合的
意义.  

WAK和WAKL虽然都含有激酶域序列, 然而它
们是否具备激酶活性对于确定它们通过磷酸化胞内

靶蛋白进行信号转导的作用机制是非常必要的 . 
Anderson等人 [34]对WAK1 的激酶域进行体外表达 , 
发现表达产物具有激酶活性, 并发现激酶域中保守
的第 298 位赖氨酸对激酶活性是非常关键的, 它的
突变会导致激酶活性丧失.  

对WAK在细胞内的靶蛋白目前还所知甚少 . 
Yang等人[35]报道发现一个叶绿体中的氧相关增强蛋

白 2(OEE2)能够与WAK的激酶域结合 , 且能够以
WAK1/GRP3 依赖的方式被磷酸化, 说明OEE2 可能
是WAK1-GRP3在细胞内调节的靶蛋白之一.  

WAK在细胞内能与KAPP相互作用并形成 500 
kD的GRP3-WAK1-KAPP复合物[29, 34] . KAPP被发现
能与CLV1, SRK, SERK1, HAESA等多种植物类受体
激酶的胞内域结合, 并可能以负调节因子的方式对
受体激酶介导的信号转导途径起调控作用 [36~39], 说
明KAPP可能是受体激酶在细胞内通用的调节因子, 
WAK可能是受其调节的靶蛋白之一.  

综上所述, 对WAK作用机制也许可以做出这样
的假设: 病原菌侵染、细胞分化等导致细胞壁变化, 
WAK通过与果胶的结合直接或间接感受细胞壁结构
变化 , 进而与不同的细胞壁蛋白或其他成分结合 , 
形成具有特定功能复合物 , 将信号传递到胞内 , 使
相应的靶蛋白磷酸化, 从而完成信号由胞外传递到

细胞内. 总之, 对 WAK 的作用机制目前所知道的事
实还很少 , 实验还不深入 , 相信今后越来越多的证
据会帮助我们了解 WAK的功能和作用机制.  

6  讨论 
细胞壁在植物的生长过程以及在遭受病原菌侵

染或其他胁迫处理时发挥着重要作用, 所以细胞壁
与细胞质之间的通讯联系是保证协调发育的重要手

段. 然而目前在植物中对细胞壁与细胞质之间信号
传递途径还了解的很少. 植物细胞壁在功能上相当
于动物细胞外基质(ECM). 在动物中, 细胞外基质与
细胞质之间的通讯联系研究的较植物清楚, 被认为
在二者之间起着桥梁作用的连接分子中研究的最清

楚的是整合素(integrin). 整合素是位于细胞表面的
跨膜蛋白, 由α和β亚基组成异二聚体, 在胞外可以结
合纤连蛋白、胶原、蛋白聚糖等多种细胞外基质成

分 , 在胞内与细胞骨架的微丝结合蛋白结合 . 在功
能上整合素不仅介导细胞附着到细胞外基质上, 更
重要的是提供了一种细胞外环境调控细胞活性的渠

道 . 除整合素外 , 在细胞外基质和细胞骨架之间可
能起连接作用的分子还有钙粘着蛋白[40]、免疫球蛋

白超家族[41]等, 但其作用机制尚不清楚. 同时, 在植
物中虽然用动物整合素抗体在植物中检测到了多个

能产生免疫交叉反应的类整合素蛋白的存在 [42], 但
其在功能和作用方式上是否类似动物整合素不清楚. 
随着拟南芥等测序的完成, 人们发现高等植物似乎
不存在整合素的同源基因, 并且也缺乏整合素在细
胞内相互作用的骨架结合蛋白如踝蛋白(talin)、纽蛋
白(vinculin)、细丝蛋白(filamin)等[43]. 因此植物中可
能存在不同于动物整合素的信号途径来完成细胞壁

和细胞质间的信号传递, 但具体是什么在介导这个
传导过程还不知道. 参照动物整合素可以推测能够
担当此任务的分子也许应该具有这样的条件 : (ⅰ) 
是跨膜蛋白; (ⅱ) 胞外域与细胞壁成分相连; (ⅲ) 胞
内与细胞骨架相连或者能活化胞内的信号分子; (ⅳ) 
能执行一种或多种生理功能 . 如此 , 植物中最有可
能的分子当是WAK. WAK作为跨膜的类受体激酶在
胞外与果胶紧密相连, 胞内域具激酶活性从而能通
过磷酸化将信号传递, 功能上具有调节细胞伸长、参
与病原菌反应等多种生理功能[9,11,21,32]. 但在细胞内
是否与细胞骨架结合还不知道 . 另外 , 植物类受体
激酶中另一类含凝集素样结构的类受体激酶也可以
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作为候选分子 [44], 该类分子被推测能结合果胶 , 并
发现其激酶活性能被果胶寡聚物激活 [45]. 植物细胞
壁信号, 包括机械信号传递到细胞质的过程很复杂, 
也许通过不止一条途径来实现, WAK提供了一个研
究此过程的很好的候选对象, 相信深入解析WAK的
作用机制将有助于我们了解细胞壁信号如何传递到

胞内并发挥调控作用, 也为我们了解植物细胞在生
长发育和对环境刺激应答过程中的调控提供帮助.  
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