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摘要: PR-10蛋白是植物在受到各种生物和非生物胁迫后产生的一类病程相关蛋白, 在植物生长发育阶段和应激外界逆境

环境时发挥重要作用。本文通过对近年来PR-10研究结果进行概括及总结, 对PR-10蛋白家族的序列和结构特征、系统发

生、表达调控及生物学功能进行了综述, 并提出了PR-10 蛋白研究中存在的问题及对未来研究的展望。
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营固着生活的植物可通过体内复杂的信号转

导应对各种生物和非生物胁迫以适应外界环境的

变化(Fujita等2006)。其中, 植物对非生物胁迫的适

应主要受ABA-依赖和ABA-非依赖的两种信号转导

途径调控, 而植物激素水杨酸(salicylic acid, SA)、茉

莉酸(jasmonic acid, JA)和乙烯(ethylene, ET)在抵御

生物胁迫中发挥重要功能, 同时这些激素间往往形

成一个具有协同和拮抗作用的交叉通路网络, 最终

诱导并激活一系列防御相关基因的表达(Agarwal和
Agarwal 2014)。病程相关蛋白(pathogenesis-related 
proteins, PRP或PRs)是指植物在病理或病理相关环

境下诱导产生的一类蛋白(Lcvan和Eavan 1999)。
病原体的感染、非生物胁迫及相关信号分子、过

敏性反应 (hypersensitive response, HR)以及系统获

得性抗性(systemic acquired resistance, SAR)均可激

发PR蛋白的积累(Liu和Ekramoddoullah 2006), 因
而该蛋白的产生和累积在植物抵御生物和非生物

胁迫时发挥着重要作用(温韵洁等2008)。自1970
年首次在烟草花叶病毒侵染的烟草叶片中发现PR
蛋白至今(Van Loon和Van Kammen 1970), PR蛋白

得到了广泛研究并取得了一定成果。根据其结构

特征、亲缘关系和生物活性, PR蛋白主要分为17
个家族, 它们广泛的存在于开花植物中, 是植物防卫

系统的重要组成部分(Liu和Ekramoddoullah 2006)。
PR蛋白家族具有广泛且重要的生物学功能 ,  如
PR-2的β-1,3-葡聚糖酶活性、PR-6的蛋白酶抑制

剂活性、PR-9的过氧化物酶活性、PR-10的核酸

酶活性和PR-15的草酸氧化酶活性等(Agarwal和
Agarwal 2014)。

PR-10是一类研究报道日渐增多、结构保守

且发挥多种功能的蛋白质, 其种类、理化性质及

生物学功能等方面的研究十分活跃, 尤其是它们

与植物抗逆性的关系引起了人们的广泛关注。

1988年Somssich等(1988)最先在欧芹中分离鉴定

了PR-10基因之后, 之后PR-10蛋白家族其它成员

相继被发现。它们广泛地存在于不同单、双子叶

植物中(Liu和Ekramoddoullah 2006), 主要参与植

物病原体入侵的防御反应, 同时在植物的正常发

育过程以及非生物胁迫抗性中均发挥举足轻重的

作用。本文就PR-10蛋白的序列及结构特点、系

统发育、表达调控模式及生物学功能等方面进行

综述。

1  PR-10的序列和结构特点

对已报道部分PR-10基因序列和氨基酸结构

分析(表1)显示, 大多数PR-10是一类典型的小分子

量、呈酸性、无信号肽且与核酸酶同源的胞内蛋

白(Liu和Ekramoddoullah 2006)。其开放阅读框一

般由两个外显子和一个内含子组成, 长度为456~ 
489 bp, 编码多肽氨基酸为151~162个, 分子量大小

为15~18 kDa, pI的范围通常在4.75~6.65之间(Hoff-
mann-Sommergruber等1997)。绝大多数PR-10具内

含子, 但已报道的苹果、丹参和大豆的PR-10均无

内含子序列(Gao等2005; 生华等2011; Xu等2014)。
根据其氨基酸序列的相似性、亚细胞定位以及蛋

白质功能预测, 它们被分为不同的两个类型: 具有

核糖核酸酶同源性胞内病程相关蛋白(intracellular 
pathogenesis-related proteins, IPR)和乌药碱合酶

(norcoclaurine synthases, NCS) (Liu和Ekramoddoullah 
2006)。NCS类PR-10蛋白与IPR类PR-10蛋白间仅

有28%~38%的同源性。NCS类PR-10蛋白的开放
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表1  不同植物的PR-10序列和结构特点

Table 1  Sequence and structural properties of PR-10 protein family

            
  物种                       基因名

        开放阅读    
等电点             内含子        信号肽  保守序列         功能活性                      参考文献                                                                    框/bp

欧洲白桦	 BpPR10	 452	 –	 有	 有	 Bet v 1, 	 RNase活性	 Utriainen等1998; 
(Betula pendula)						      P-Loop		  Schenk等2009
辣椒	 CaPR10	 477	 5.20	 有	 –	 Bet v 1, 	 抗菌活性,	 Park等2004; 
(Capsicum annuum)						      P-Loop	 RNase活性 Arcosortega等2010	
大豆	 GmPR10	 474	 5.22	 无	 无	 P-Loop	 RNase活性	 Xu等2014
(Glycine max)
人参	 PgPR10	 465	 –	 有	 –	 P-Loop	 RNase活性	 Lee等2012; 
(Panax ginseng)								        Pulla等2010
麻风树	 JcPR10	 483	 –	 有	 –	 P-Loop	 抗真菌活性,	 Agarwal等2013
(Jatropha curcas)							       RNase活性,
							       DNase活性	
核桃	 JsPR10	 483	 5.51	 有	 无	 P-Loop	 抗菌活性	 何华等2014
(Juglans sigillata)
苹果	 MdPR10	 465~489	 5.51~6.2	 亚型I-III含内	 无	 Bet v 1,	 RNase活性	 Gao等2005; 
(Malus domestica)				    含子, 亚型IV		  P-Loop		  Velasc等2010
    无内含子   
紫苜蓿	 MsPR10	 471	 5.09	 有	 –	 –	 增强非生物	 Bahramnejad等2010; 
(Medicago sativa)							       胁迫耐受性 Zhang等2011
水稻	 RPR10	 474	 –	 有	 –	 –	 抗病原菌感染	 Mcgee等2001
(Oryza sativa)
罂粟	 PsNCS1	 696	 4.96	 有	 有	 Bet v 1, 	 催化合成苄基异	 Liscombe等2005; 
(Papaver somniferum)						      P-Loop	 喹啉类生物碱 Lee和Facchini 2010
山白松	 PmPR10	 –	 5.74	 有	 –	 Bet v 1, 	 RNase活性	 Liu等2013	
(Pinus monticola)						      P-Loop
丹参	 SmPR10	 477	 5.3	 无	 无	 Bet v 1, 	 响应植物防御	 Zhao等2015
(Salvia miltiorrhiza)						      P-Loop
黄唐松草	 TfNCS	 630	 –	 –	 有	 Bet v 1, 	 催化合成苄基异	 Samanani等2004
(Thalictrum flavum)						      P-Loop	 喹啉类生物碱

葡萄	 VpPR10	 477	 6.22	 有	 无	 P-Loop	 DNase活性	 He等2013
(Vitis pseudoreticulata)
葡萄	 VvPR10	 456~489	 –	 有		  Bet v 1, 	 抗菌活性	 Lebel等2010
(Vitis vinifera)						      P-Loop
小麦	 TaPR10	 483	 5.19	 有	 无	 Bet v 1	 抗条锈病防御	 张岗等2010
(Triticum aestivum)							       反应

西部白松	 WpPR10	 486	 5.5	 有	 –	 P-Loop	 抗真菌感染和	 Abul 2004
(Pinus monticola)							       冷胁迫

玉米	 ZmPR10	 483	 5.36	 有	 –	 Bet v 1, 	 RNase活性	 Xie等2010; 
(Zea mays)						      P-Loop		  Niloofar等2017

　　“–”为文献中未涉及。

阅读框比IPR类PR-10长, 由633~696 bp所编码, 分
子量基本在23~26 kDa之间, 其中N端或C端序列较

相应的IPR类PR-10蛋白长, 推测这些序列可能是

NCS类蛋白的信号序列(Samanani等2004; Liscombe
等2005; Lee和Facchini 2010)。

PR-10蛋白通常具有一个P-Loop (GxGGx-

GxxK)保守结构域, 此保守结构区域与核酸酶活性

密切相关, 而马铃薯PR-10蛋白的此保守结构缩短

为仅包含GXG序列(Park等2004), 番红花CsPR10蛋
白中不含P-Loop结构(Gómez-Gómez等2011)。
PR-10蛋白另一个重要特征是能形成一个大的Y型

疏水腔, 此疏水空腔负责脂肪酸、多种黄酮类化
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合物、细胞分裂素或油菜素内酯等非极性配体的

胞内运输(Agarwal和Agarwal 2014)。空腔结构和形

状的略微改变可使其与不同配体结合, 从而致使

PR-10蛋白在植物防御和发育过程中发挥多种功能

(Lebel等2010)。在进化过程中, 白松PmPR10-3适应

性的一个配体结合位点若发生了替代性的改变(Liu
和Ekramoddoullah 2004), 将使其获得新的功能。

大多数PR-10蛋白缺少核定位信号和一些定

位在胞质中的信号肽序列, 而VvPR10.2蛋白质在

细胞壁和细胞核中均有分布,  进一步研究表明, 
PR-10蛋白通过与其它蛋白互作从而在细胞的不

同空间部位发挥不同的功能(Lebel等2010)。据报

道, PR-10蛋白不仅能够与一种苹果主要变应原蛋

白(mald1-associated-protein, MdAP)结合而且还能

与细胞分裂素、黄酮类化合物和脂肪酸等生理配

体结合(Seutter等2014)。Bet v 1、Arah8和AhSIPR10
这些PR-10蛋白含有聚酮环化酶域, 该结构域参与

脂类的结合与运输以及参与色素、抗生素和抗肿

瘤药物的合成转运(Agarwal和Agarwal 2014)。Bet v 1
蛋白的聚酮环化酶/类脱水酶结构域无处不在并可

与大型疏水性配体结合(Radauer等2008)。黄羽扇

豆PR-10蛋白(LlPR-10.2B)能结合反式玉米素, 类
似的这种配体也能与植物细胞分裂素特异性结合

蛋白(CSBP)结合(Pasternak等2006)。
X晶体衍射和核磁共振光谱技术对部分PR-10

蛋白晶体结构进行研究, 显示其结构十分类似。

PR-10蛋白的三维结构包括25个氨基酸长的C端α
螺旋, 该螺旋被一个6~8股反向平行β折叠包围, 其
N端结构域的2个短α螺旋处于折叠片层β1和β2之
间, α螺旋及β片层之间则由短环结构连接而成(Liu
和Ekramoddoullah 2006), 保守的P-Loop基序在β2
和β3之间。黄羽扇豆PR-10蛋白的晶体结构中, 7
股β折叠包裹着一个长的C末端螺旋组件间有一个

大型的Y型空腔(Biesiadka等2002), 此疏水空腔发

挥配体结合的功能(Liu和Ekramoddoullah 2006)。
总之, PR-10蛋白上述保守的序列结构和空间结构

对其参与植物代谢、生长发育及增强植物抗性的

特性密切相关。

2  PR-10的分类与系统发生

由于被发现物种、诱因以及功能的不同, PR-10
蛋白的命名也大相径庭。如Hyp-1是一种贯叶连翘

PR-10 (Sliwiak等2016); Bet v 1是一种具核糖核酸

酶活性的桦树花粉过敏原PR-10蛋白(Swoboda等
1996); 块茎酢浆草Ot-Oca是具有抑制多种植物病

原菌生长的胞内PR-10蛋白(Flores等2002); NCS也
是PR-10家族的一员(Lee和Facchini 2010); 此外, 马
铃薯的pSTH-2和榛子的主要过敏原变异体Cor-a02
也属于PR-10家族(Matton和Brisson 1989; Lüttkopf
等2002)。

PR-10是一个多基因家族, 在长期的进化过程

中, 基因的复制往往以染色体簇的形式进行多拷

贝(Kleine-Tebbe等2002), 从而调节植物的生长发

育和对不利环境的适应。在豌豆(Tewari等2002)、
水稻(Kim等2008)和白桦(Schenk等2006)中至少有

5个以上PR-10基因。

PR-10蛋白在整个植物界中扮演着十分重要

的作用。植物为适应各种复杂多变的环境, PR-10
通过长期进化已具有多种生物学功能, 而PR-10蛋
白家族的进化关系分析可为该蛋白的起源和功能

提供一定的指导。我们使用邻接法(neighbor-joining, 
NJ)对来自不同物种的33个PR-10蛋白氨基酸序列

构建系统发生树, 分析发现此系统发育树由IPR蛋
白富集的进化分支I和NCS类PR-10蛋白进化分支

II组成, 且发散程度较大(图1)。来自于同一科属或

同一物种不同亚型的PR-10聚在一起, 具有种内低

变异和种间高变异特性(Lebel等2010)。高度发散

分化的IPR蛋白聚集在第一个较复杂的进化支内

部, 此分支又被分成5个亚分支, 属被子植物门双子

叶植物纲不同科属的PR-10蛋白分布在第I、II、III
亚分支中, 第IV亚分支包含来自被子植物门单子叶

植物纲的PR-10蛋白和裸子植物门松科植物的

PR-10蛋白, 第V亚分支则是由低等苔藓植物门小

立碗藓属的PR-10蛋白组成。有趣的是, 双子叶植

物纲罂粟NCS蛋白归类在进化分支II中。这种拓扑

结构表明处于系统发育树基部的第二个进化分支

(NCS)起源早于IPR类PR-10蛋白。以上分析结果与

Liu等(2006)基本一致, 并发现一个新亚分支V。

纵观系统发育树(图1), PR-10作为胁迫应答及

调节代谢生长蛋白广泛分布于植物界, 从低等苔

藓植物到裸子植物再到高等被子植物中均存在。

例如在亚分支I中, 为了能结合并储存和/或转运一

系列的脂质介质, Bet v 1结合口袋的体系结构而被
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优化。这种广泛的结合能力是通过IgE蛋白与Bet 
v 1不同亚型间特异性互作体现的(Kofler等2012)。
亚分支II、III、IV中的PR-10蛋白被广泛的生物和

非生物胁迫相关的信号分子所诱导表达, 如辣椒

CaPR10作为一种核酸酶在抗病毒途径中发挥作用

(Park等2004)。葡萄的VpPR10.2蛋白不仅显示出

对酵母的RNase活性, 同时也显现出对自身基因组

的DNase活性(He等2013), 以及在冬季的西部白松

PR-10表达量在根中最高, 并与抗寒性显著相关, 这
意味着在冷驯化过程中发挥作用(Liu和Ekramod-
doullah 2003)。第V亚分枝的低等苔藓植物小立碗藓

PpPR10赋予转基因拟南芥对畸雌腐霉的抗性(Cas-
tro等2016)。除此之外, 罂粟NCS蛋白可催化苄基

异喹啉类生物碱的生物合成(Samanani等2004; Lee
和Facchini 2010)。

在植物演化历程中可能曾发生过PR-10基因

的爆炸, 由于环境的变迁和植物系统自身的发展, 
植物基因组的进化导致了PR-10基因的重复或消

失以及重组, 进而造成许多物种具有不同差异程

度的亚型(Schenk等2009; Lebel等2010)。Schenk等
(2009)报道了不同桦木属之间出现了拷贝差异的

亚型, 复制中的轻微改变则产生了基因功能的多

图1  PR-10氨基酸序列的系统发育树

Fig.1  Phylogenetic analysis of PR-10 amino acid sequences
1B6F_A、1BTV_A、4A8U_A和ABC41627.1 (GenBank编号): 欧洲白桦(Betula pendula); AFF59691.1: 栓皮栎(Quercus suber); 

AF323973.1: 欧榛(Corylus avellana); AEV54114.1: 麻风树(Jatropha curcas); AAA90954.1: 豌豆(Pisum sativum); CAA03926.1: 羽扇豆(Lupi-
nus albus); ABG85155.1: 花生(Arachis hypogaea); ABW99634.1: 杏梅(Prunus domestica); ABW99628.1: 桃子(Prunus persica); ACM17134.1: 
海岛棉(Gossypium barbadense); AAU85527.1: 木本棉(Gossypium arboreum); AAA03020.1和AAA03019.1: 马铃薯(Solanum tuberosum); 
ABC74798.1: 辣椒(Capsicum annuum); AEY11296.1: 烟草(Nicotiana tabacum); AHC08074.1: 番茄(Solanum lycopersicum); ABC86747.1: 葡
萄(Vitis pseudoreticulata); AFJ05109.1: 丹参(Salvia miltiorrhiza); AJI77535.1: 斑茅(Saccharum arundinaceum); AAW83207.1: 高粱(Sorghum 
bicolor); ACG68733.1: 小麦(Triticum aestivum); AAL50001.1: 西部白松(Pinus monticola); ABA54791.1: 白云杉(Picea glauca); ADJ53040.1: 
松树(Pinus pinaster); Pp3c7_19850V3.1和Pp3c13_23010V3.1: 小立碗藓(Physcomitrella patens); AAR22502.1: 唐松黄属(Thalictrum flavum); 
AAX56075.1、AAX56303.1和AAX56304.1: 罂粟(Papaver somniferum)。
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样性。例如, 在桦树或黄羽扇豆中, 一些PR-10基
因为组成型表达, 而另一些则是在受到病原菌侵

染、非生物胁迫或在植物特定发育过程中被诱导

表达(Agarwal和Agarwal 2014)。PR-10可能在进化

上来自同一个祖先基因, 经历了协同进化、结构

变异和功能分化后, PR-10蛋白在植物的生长发育

和胁迫耐受方面发挥了多重功能。低等藻类植物

蓝细菌的II型分泌途径蛋白(ATPase PulE/Tfp菌毛

装配途径蛋白)含有保守的Walker A基序和Walker 
B基序, 此基序为P-Loop NTPase的结构域。据报

道, PR-10蛋白具有一个GxGGxGxxK保守结构域, 
此结构域形成一个带有ATP或GTP结合位点的NT-
Pase活性的磷酸环, 该结构域是RNase活性的关键

(Liu和Ekramoddoullah 2006; Agarwal和Agarwal 
2014)。由此猜测, 蓝藻II型分泌途径蛋白的保守

基序很可能是PR-10蛋白始源的一种, 漫长进化中

的突变和积极的合理选择是导致PR-10序列分歧

和功能分化的主要原因。具体PR-10蛋白的祖先

基因还有待进一步去推理和验证。

3  PR-10基因的表达调控

植物PR-10的应激反应是一个复杂的过程, 通
常由特定信号通路介导, 产生次级信号分子, 进而

诱导其表达以适应逆境胁迫。如图2所示, 当植物

细胞表面受体感知到生物或非生物胁迫时, 受体

激活引发信号初级跨膜转导, 胞内产生Ca2+、ROS、
cAMP等第二信使并将信号级联放大, 主要通过

JA/SA信号通路(生物胁迫)和ABA-依赖及ABA-非
依赖的信号通路(非生物胁迫)激活WRKY、bZ1P、
DREB、MYB等转录因子, 它们能够特异性识别并

结合启动子上的ACCTGACC序列、WRKY元件、

W-box、DRE元件等保守结构域进而调节PR-10基
因表达(Wang等2016)。

图2  PR-10基因的表达调控网络

Fig.2  Regulation network of PR-10 gene expression
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3.1  信号通路

RSOsPR10是一种新的水稻PR-10蛋白。盐、

干旱胁迫和稻瘟菌感染下, 可通过茉莉酸(JA)信号

通路被激活, 迅速在根中诱导表达(Hashimoto等
2004)。进一步研究表明, RSOsPR10在根维管系统

周围的皮层细胞中迅速大量累积, 而施加SA激素

处理可以抑制该蛋白的积累。此外, 在NaCl、机

械损伤、干旱和外源JA处理下, JA缺失突变体he-
biba的PR-10被诱导表达上调, 表明RSOsPR10也受

到JA信号通路的调控 (Takeuchi等2016)。藏红花

CsPR10基因同样受JA诱导(Gómezgómez等2011)。
这些结果表明, PR-10可通过JA和SA信号转导通路

参与植物的防御响应。

植物主要通过ABA依赖和ABA非依赖的信号

转导途径应对非生物胁迫(Yoshida等2014)。苜蓿

PR10.1A和PR10.1B的表达受ABA诱导(Bahramnejad
等2010)。正常条件下, 柽柳ThPR10在根和叶中均

有表达, 并可通过ABA依赖的信号传导途径积极

响应NaCl、PEG、CdCl2、ABA和冷等非生物胁

迫(Zhang等2010)。最近, 与PR-10家族Bet v 1序列

结构保守的RCAR1蛋白(拟南芥中ABA受体复合

物的组分)介导了ABA非依赖性2C型磷酸酶的失

活(Ma等2009)。
激素调节植物应激反应的转导网络十分复杂, 

PR-10对不同植物激素的应激表明该基因受不同

激素信号转导通路的调节, 同时这些通路间往往

又存在交叉。AhSIPR10基因受ABA、SA和MeJA
等信号分子的诱导表达升高, 且这种表达进一步受

到盐和干旱处理的增强(Jain等2012)。Wang等(1999)
报道在百合花药中, PR-10基因的诱导表达受ABA
和MeJA两种途径的诱导。

3.2  启动子活性

转录调控是植物对非生物胁迫和生物胁迫反

应的重要组成部分。转录因子与其调节基因启动

子的顺式作用元件结合, 从而抑制或激活基因活

性。现已从众多植物中分离出PR-10基因的启动

子。欧芹PcPR1-1启动子是最先被鉴定的(Somssich
等1988)。研究发现, 在激发剂刺激后1~4 h, 转录

因子WRKY1与PcPR1-1启动子结合, 诱导基因表达

(Turck等2004)。随后, 大量被子植物PR-10启动子也

得到研究。水稻OsPR-10a启动子中的类W-box元件

在SA介导的PR基因表达中起重要作用, WLE-1的
突变完全消除了SA对PR-10a启动子调节的基因表

达。OsPR-10a启动子中还含有W-box、RAVIAAT
和ASF1元件, 这些元件能与WRKY、RAVI和bZ1P
蛋白结合, 表明这些转录因子对OsPR-10a启动子

起到一定的调节作用(Hwang等2008)。Takeuchi等
(2011)报道了OsERF转录因子参与了JA/ET信号转

导途径对RSOsPR10的诱导表达。实验证据显示

WRKYb转录因子与辣椒CaPR10启动子结合从而

激活其防御信号通路(Huh等2012)。苜蓿PR-10启
动子与葡萄VST1 (V1顺合酶1)基因构建的嵌合基

因使转化植物中的白藜芦醇(一种植物抗毒素)
含量积累了5~100倍, 因而增强了对灰霉病的抗性

(Coutosthéveno等2001)。在部分裸子植物中, 如加

州山松PmPR-10-1.13启动子在转基因拟南芥中的

表达受创伤和病原体感染的影响(Liu和Ekramod-
doullah 2003)。W-box、DRE元件和MRE序列的存

在表明WRKY、DREB或MYB等转录因子参与其

调节。北美乔松PsPR10启动子表现出根系特异性

表达, 且其活性受到生物和非生物信号分子的作用

而增强。与组织特异性表达相关的Dof (TAACAAA)
和GATA顺式元件的可能涉及指引其在根中的特

异性表达(Xu等2010)。以上结果暗示PR-10启动子

调节了植物防御性相关的生物学过程。

4  PR-10蛋白参与的生物学进程及功能

PR-10基因几乎在植物所有的器官中都表达, 
在植物的营养生长阶段和生殖阶段均发挥着一定

的作用。此外, PR-10还作为一种缓解或适应逆境

的蛋白, 由于其保守且特异的空间结构, 在不同植

物各部位执行各种功能。通过对PR-10蛋白参与

翻译后修饰(磷酸化)、核酸酶活性、配体结合和

植物次级代谢酶途径等生物学进程的研究为该蛋

白在植物中执行功能的机制提供了有力依据。

4.1  翻译后修饰: 磷酸化

由于大多数PR-10蛋白都存在磷酸化位点, 因
而PR-10基因的功能必然涉及翻译后的修饰尤其

是磷酸化修饰(Agarwal和Agarwal 2014)。CaPR10
蛋白的磷酸化增加了裂解入侵病毒RNA的核糖核

酸酶活性。磷酸化的CaPR-10在酵母tRNA降解实

验中表现出比非磷酸化形式高12.4倍的核糖核酸

酶活性(Park等2004)。非特异性的酶活可能对植物
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细胞有害, 因此特异性尤为必要(Agarwal和Agarwal 
2014)。SsPR10的RNase活性也归因于特定位点的

磷酸化, 磷酸化修饰增强了其RNase活性的特异性

(Liu和Akm 2006)。JIOPR10基因在蛋白磷酸酶抑

制剂和内皮素处理下的差异表达强烈地暗示磷酸

化/去磷酸化修饰参与了JIOPR10蛋白的活化(Jwa
等2001)。因此, 蛋白质磷酸化/去磷酸化是防御信

号传导过程中PR-10蛋白激活的重要组成部分。

该生物学进程不仅作为生化反应的开关, 而且被认

为直接或间接的影响PR-10蛋白参与抗真菌作用

的核糖核酸酶活性。

4.2  核酸酶活性

现已报道部分PR-10蛋白具有核糖核酸酶活

性, 并且该活性被认为与抗微生物活性有关, 其作

用机理主要通过从被感染的宿主细胞释放PR-10并
直接作用于病原体, 进而降解其核酸或在植物感染

组织部位及其周围的细胞程序性死亡(programmed 
cell death, PCD)过程中发挥作用(Agarwal和Agarwal 
2014)。对于一些PR-10蛋白, 如水稻JIOsPR10、葡

萄VpPR-10.1、丹参SmPR10和岷江百合LrPR10-5
等已确定其具有抗病原菌和核酸酶活性(Kim等

2008; Xu等2014; Zhao等2015; Chen等2017)。Park
等(2004)报道了CaPR10核糖核酸的降解活性和的

抗病毒与活性之间的关系。尽管花生突变蛋白

AhPR10的RNase活性区域仍能与真菌质膜相互作

用(Chadha和Das 2006), 而TcPR10的高温变性导致

其RNA酶活性和抗真菌活性的丧失且不能进一步

被真菌细胞摄入(Pungartnik等2009)。此外, 煮沸

的JcPR10a蛋白也失去了RNase和抗真菌活性(Agar-
wal等2013)。虽然大多数PR-10蛋白缺乏DNase活
性, 但是最近报道的VvPR10.2和JcPR-10a均具有

DNase活性(Agarwal等2013; He等2013)。
4.3  配体结合活性

PR-10蛋白表现出普遍的配体结合特性, 由于

其构象变化, 从而将配体从细胞质运输至它们的

受体(Fernandes等2009)。PR-10的配体结合活性有

利于其参与胁迫应激反应信号的转导。研究发现, 
Bet v 1具有两个配体结合位点(Seutter等2014), 在
AhPR10邻近P-Loop的第54位赖氨酸可能与RNA及

与真菌质膜受体结合的疏水性配体相互作用(Chadha
和Das 2006)。同时, 研究还发现来自桦木的Bet v 1

和PR-10c表现出对包括脂肪酸、类黄酮、细胞分

裂素在内的各种生理配体的亲和力(Seutter等2014)。
细胞分裂素作为一种重要的植物激素, 在促进细

胞分裂、植物生长和发育及生物(Pertry等2009)和
非生物胁迫抗性(Choi等2011)中发挥一定的作

用。豌豆ABR17在转基因芸苔和拟南芥中细胞分

裂素含量的显著(Srivastava等2007)增强了其在盐渍

条件下的种子萌发。同时, PR-10蛋白与细胞分裂

素的结合能够保护光合装置(Rivero等2009) 并促

进光合作用。AhSIPR10赋予转基因烟草在胁迫条

件下充足的CO2同化率(Jain等2012), 因而增强了植

株在非生物胁迫下的抗性。由于除细胞分裂素外, 
PR-10蛋白还具有离子结合特性, 其核糖核酸酶活

性也会随着金属离子的存在而变化。ZmPR-10蛋
白的活性会随Ag+和Cu2+金属离子浓度的增加而降

低(Xie等2010), 而Cu2+促进了TcPR-10的RNase活
性 (Pungartnik等2009)。
4.4  植物次级代谢途径

次生代谢过程被认为是植物在长期进化中对

生态环境适应的结果, 它在植物应激中发挥重要

的角色。许多植物在受到病原微生物的侵染后, 
产生并积累大量次生代谢产物, 增强自身的免疫

力和抵抗力, 并对环境胁迫的适应过程中起着重

要作用(郭艳玲等2012)。Hyp-1编码了一个金丝桃

素生物合成酶, 与Bet v 1类过敏原具有45%的同源

性(Bais等2003), 而AoPR1基因则参与了苯丙素途

径(Warner等1994)。此外, NCS类PR-10蛋白具有

一定的特异功能, 如罂粟NCS蛋白可催化苄基异喹

啉类生物碱的次级代谢物合成(Samanani等2004; 
Lee和Facchini 2010)。
4.5  在生物和非生物胁迫中的作用

PR-10基因几乎表达于植物所有的器官, 且该

基因不仅响应病原体的入侵和感染, 而且也受非

生物因子如盐、冷、干旱等的诱导, 因而成为多

种胁迫耐受的重要基因, 在植物抵御生物和非生

物胁迫中发挥重要作用。

水稻根中OsPR10a基因受盐、干旱和稻瘟病

真菌的诱导表达(Hashimoto等2004)。马铃薯PR-10
基因的过表达增强了其对于盐和渗透胁迫的耐受

性(El-Banna等2010)。在光照条件下, 水稻JIOsPR10
基因诱导表达, 而在黑暗下不表达, 光信号可能参
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与了该基因的转录表达 (Jwa等2001)。藏红花

CsPR10基因在花药和绒毡层组织中高表达, 在柱

头和根中低表达, 在叶中无表达, 花中的较高表达

表明其具有保护短寿命花不受环境和感染应激的

作用(Gómezgómez等2011)。ZmPR10也参与了冷

应激的诱导表达(Xie等2010)。此外, 桑树WAP18
的重组蛋白在体外显示了该蛋白具有冷冻不稳定性

典型酶(如乳酸脱氢酶, lactate dehydrogenase, LDH)的
冷冻保护活性, 表明PR-10蛋白可能在植物冬季的

冰冻耐受机制中发挥作用(Ukaji等2004)。植物休眠

过程也可诱导具有大量极性残基(约40%)的PR-10
蛋白质的产生, 该蛋白与脱水蛋白(50%)的极性残

基相当, 表明PR-10蛋白在植物休眠中发挥一定的

作用(Pnueli等2002)。研究发现, 过表达花生的Ah-
SIPR10基因可减少转基因植物暴露在盐、重金属

或干旱胁迫下的的离子和氧化应激而增强非生物

胁迫耐受性(Jain等2012)。
重组VpPR10.2显示对链格孢菌的抗真菌活

性, 并且其在易感葡萄中的过表达增加了对葡萄霜

霉菌的抗性(He等2013)。玉米ZmPR-10基因在内

胚层发育期间上调表达, 并在玉米抗性强的品种中

受黄曲霉感染所诱导, 其具有的核酸酶活性能抑制

真菌的生长(Chen等2006)。苹果的PR-10显示出一

定的抗真菌活性(Poupard等2003), CaPR10显示出

对辣椒疫霉的抗真菌活性(Park等2004), TcPR10显
示对酿酒酵母的抗真菌活性(Pungartnik等2009)。
Park等通过Northern印迹分析发现CaPR10基因的

转录物开始积累在叶子中, 在感染烟草花叶病毒

P1.2 (TMV) 6 d达到峰值, 而叶中烟草花叶病毒TMV
的数量比其它部位约减少几十倍, 表明PR-10基因

也有防御病毒的作用(Park等2004)。然而PR-10蛋
白的抗病性不仅依赖于该蛋白的性质、感染的病

原体及植物的种类, 因而目前该基因只提高了植

物体内有限的抗病性(Agarwal和Agarwal 2014)。
5  结语

PR-10蛋白是一类有趣的多功能病程相关蛋

白家族成员, 在植物的整个生命周期中起着重要

作用。由于其具备特殊的空间结构, 赋予了PR-10
众多功能。PR-10蛋白主要参与植物对生物和非

生物胁迫的响应, 其具有的RNA酶活性是发挥抗

菌活性的关键; 而同一物种中PR-10呈现一定的器

官/组织表达特异性, 表明PR-10在植物的生长和发

育中也发挥一定的功能。而尽管PR-10蛋白的调

控机制不是很清楚, 但对其启动子(W-box, ERE和
其它顺式元件)与不同转录因子的互作研究为揭示

其参与的信号通路提供了一定的思路。

随着科学技术的发展以及新的科学问题不断

出现, 未来PR-10蛋白的研究趋势可能集中在以下

几点: (1)目前PR-10蛋白家族进化的祖先未有报道, 
研究该蛋白的始源对解析其生物学功能和亚型蛋

白功能的差异性具有潜在价值; (2)在植物的整个

生命周期中, PR-10蛋白参与多种生物学过程, 而
其复杂的调控网络鲜见报道; (3)绝大多数PR-10具
有RNase活性, 但也有少数具DNase活性, 哪些因素

导致其间的活性差异; (4) Bet v1保守结构域的

PR-10具有致敏性, 通过分子生物技术手段(氨基酸

定点突变等), 降低其致敏性并仍保留该蛋白的核

酸酶活性研究在转基因食品安全应用中具有十分

重要意义。 
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Abstract: PR-10, a pathogensis-related protein induced by various biotic and abiotic stress, plays important 
roles in plant growth, development and response to environment stresses. The article summarized recent re-
search progresses in terms of protein sequence of PR-10 family, structure characteristics, phylogenesis, expres-
sion regulation and biological function. We also proposed some issueses and prospectives in PR10 research. 
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