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摘要:ROP(Rho-related GTPases f rom plants)蛋白作为高等植物体内广泛存在的一类 GTP 结合

蛋白 ,是近些年植物信号转导方面研究的热点 。它调控了肌动蛋白细胞骨架的形成 、物质的膜泡运

输 、细胞极性的形成 、胞内氧化态环境的形成 、脱落酸的信号转导等诸多途径。为此 ,着重从分类 、

结构 、转导途径及功能方面对其进行了阐述。
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　　G 蛋白是真核生物细胞内普遍存在的一类信号

转导蛋白 ,根据其亚基的组成与分子量的大小可以

分为异源三聚体蛋白 、小 G 蛋白和其他几种特殊的

G TP 结合蛋白[ 1] 。小 G 蛋白因其分子量较小(20 ～

30 kD)而得名。它与异源三聚体G蛋白的α亚基在

功能上有更多的相似性 ,它们都具有 G TP 酶的活

性。所有的小 G 蛋白都从属于 Ras超家族 。据初

步研究 ,它们可能在细胞信号转导 、细胞内膜的动态

更新及物质运输等方面有着重要的作用 。

在哺乳动物体内分布着许许多多的异源三聚体

蛋白 ,它们拥有 20个 Gα, 5 个 Gβ 和 12 个 Gγ亚

基 ,调控了动物细胞内大约 30%的信号通路
[ 2]
。然

而在拟南芥中仅仅发现了 1 个α亚基 、1 个 β 亚基

和 2个γ亚基 ,特别是当基因敲除拟南芥中的 Gα

时并没有出现像动物中那样广泛的影响[ 1 , 3] 。所有

这些均表明 ,在植物体内可能还有其他的像动物体

内的异源三聚体蛋白那样的信号转导蛋白。在异源

三聚体G 蛋白信号转导途径中负责感知外界信号

的受体是 7 次跨膜的 G 蛋白伴侣受体和酪氨酸激

酶受体 ,前者在植物体内很少而后者根本就没有发

现。然而小G 蛋白信号转导途径中与此相对应的

丝氨酸/苏氨酸受体样激酶在植物体内较多。这一

切证明了在植物体内小 G 蛋白可能是 G 蛋白中主

要的信号转导蛋白[ 4] 。

小G 蛋白家族又称为 Ras超家族 ,根据其功能

的不同 , Ras超家族又可以分为 Ras , Rho , Rab , Ran

和 A rf 5个家族。其中 , Rab , Ran 和 A rf家族在所

有真核细胞中都比较保守 ,它们直接参与调节了许

多重要的细胞过程 。Rab 与物质的膜泡运输有关 ,

A rf 则与分泌系统芽泡的形成有关 ,而 Ran则调控

着 RNA与蛋白质从核孔复合体的运输[ 5] 。由于它

们参与的都是细胞生命活动的基本过程 ,故一般不

认为它们是细胞内的信号转导蛋白。在动物和酵母

中 ,Ras和 Rho 被认为是真正将外界的信号或刺激

传递到胞内的信号转导蛋白 。

尽管 Ras在动物以及其他一些低等真核生物

体内的细胞信号转导方面有着重要的作用 ,但在拟

南芥基因组中并没有发现其同源序列 ,也只是在低

等植物中找到少数几种与动物 Ras蛋白有较高同

源性的 Ras样蛋白[ 6] 。Rho 家族由保守的 Cdc42 ,

Rac和 Rho 3个成员组成 ,其中 ,Cdc42和 Rho 则普

遍存在于酵母和大多数动物细胞中 ,而 Rac是动物

所特有的。然而植物中又发现一种似乎不同于动物

及酵母中的且大量存在的一类 Rho 类蛋白 ———

ROP[ 4] 。并且越来越多的证据显示 ,也只有 ROP

才可能是植物体内真正参与信号转导的小 G 蛋

白
[ 4 , 5]

。

1　ROP蛋白的结构

ROP 蛋白是非常保守的一类信号转导蛋白 ,在

现有的玉米中 , 它们在核苷酸水平上的同源性为

72%(ROP3和 ROP4)～ 97%(ROP2和 ROP9),而
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在氨基酸水平上的同源性为 75%(ROP2 和 ROP3)

～ 99.5%(ROP2 和 ROP9)[ 7] 。它们的氨基酸序列

上都存在着 1个效应因子结合点 、5个 GTP 结合位

点 、1个插入序列和 1个 C 端多变区域。前面的两

类保守结构域决定了其发挥的功能 ,而 C 端多变区

域决定了在细胞内结合的位置 ,而插入序列的功能

还不太清楚
[ 8 ～ 11]

。

2　ROP蛋白的分类

ROP 蛋白是近年来植物信号转导方面研究的

热点 ,从各种植物中所分离到的 ROP 基因也越来

越多 。拟南芥中有 11个 ROP 基因 ,棉花中有 7 个

ROP 基因 ,玉米中有 9个 ROP基因 ,水稻中有 7个

ROP 基因等[ 12] 。随着分离出来的 ROP 数量的增

多 ,对其分类显得比较重要。Zheng Z L , Hai Li

等[ 4 , 13]根据 ROP 蛋白序列的相似性以及 C 端可变

区域将拟南芥分为 4类:第 1类是 A tROP8 ,第 2类

是 A tROP9-11 ,第 3类是 AtROP7 ,第 4类是 At-

ROP1-6 。而 Per Winge 等[ 12] 依据它们效应因子

结合位点氨基酸序列 、插入序列的保守性及氨基酸

序列的 C 端有无保守的 CXXL 结构域等把它们分

为两类 ,也即把 ROP9-11 分为一类 ,这一类 3′端

有外显子且只存在于维管植物体内 ,其余的作为另

一类 ,并把它们命名为 Rac 类蛋白 ,但越来越多的

研究表明 ,似乎第 1种更有说服力。

3　ROP蛋白的信号转导途径

ROP蛋白的信号转导途径如图1所示 。胞外

信号首先激活细胞表面的受体样激酶 ,而活化的受

体样激酶通过 ROP-GEF(鸟核苷酸转换因子)而

使非活性的 ROP -GDP 形式转变为活性的 ROP-

GTP 形式 ,从而介导胞外信号传递到胞内而产生胞

内信息 。而在细胞中还存在一种 ROP -GAP(G T-

Pase 激活蛋白),它可以通过其上的 CRIB结构域与

图 1　植物中 ROP蛋白的信号转导途径[ 2]

ROP 蛋白结合而使 ROP -G TP 形式转换为 ROP

-GDP 形式从而维持细胞内的两种形式的 ROP 的

平衡和保证了胞外的刺激源源不断地转换为胞内的

信息 。在细胞质中还存在着一类 GDI的蛋白 ,它通

过与 ROP -GDP 的结合而抑制 GDP 与 ROP 的分

离从而使 ROP 游弋在细胞质中而不能传递信号
[ 8]
。

据此可以说明 , GDI 可能在时空上调控着 ROP 蛋

白的活性 ,对于研究 ROP 的作用有着较为重要的

意义。

4　ROP蛋白的功能

4.1　ROP 蛋白调控着肌动蛋白细胞骨架 、膜泡运

输和细胞极性

很多试验已经证实 , ROP 在花粉管以及根毛细
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胞顶端生长中起着重要的作用。ROP 对细胞极性

生长的影响是通过多种途径发挥的 ,而这种作用也

可通过抑制 ROP 的 G TP 酶的活性而得到抑制 。

ROP 可以影响胞质中的 Ca2+浓度 ,而 Ca2+浓度则

是肌动蛋白细胞骨架一种重要的调节因子 ,顶端的

Ca
2+
梯度对细胞的极性生长极为重要。然而 ROP

参与细胞骨架肌动蛋白调控的证据还十分有限 ,其

中最有说服力的例子可能是 Nobes等
[ 14]
在 1999年

进行的 AtROP7 的转基因试验 。他们在试验中观

察到 ,AtROP7的组成型表达使烟草花粉管顶端出

现螺旋状的畸态肌动蛋白束(正常的是出现平行于

花粉管的生长方向的肌动蛋白束)。

在烟草花粉管顶端的细胞膜上发现了一个磷酸

肌醇磷脂激酶及其产物磷脂酰肌醇-4 ,5-二磷酸 ,

这可能为 Ca2+通过调节肌动蛋白细胞骨架而为细

胞极性生长提供一些帮助。而现在大多数人则认

为 ,在调控花粉管的顶端生长的过程中 , ROP 是和

一个磷酸肌醇磷脂激酶相互协调控制的 ,其产物磷

脂酰肌醇-4 ,5-二磷酸可通过调控 Ca
2+
的梯度以

及肌动蛋白的结合蛋白如凝溶胶蛋白 、绒毛蛋白抑

制蛋白来调节肌动蛋白 ,引起细胞骨架调整 ,从而调

控顶端生长[ 15 ～ 17] 。

对拟南芥的 ROP11的研究表明 , ROP 与细胞

的内膜运输有关 ,因为过量表达和组成型表达都抑

制了细胞的内吞作用 、内膜的回收以及改变了它对

生长素的响应[ 18] 。这可能是生长素能快速激活

ROP 从而影响细胞的内吞作用 ,而物质运输与生长

素 、ROP之间的直接关联的证据还较少。此外 ,细

胞的极性生长也可能为内膜的物质运输提供一些

证据 。

4.2　ROP 与细胞内氧化态环境之间的关系

许多研究结果都证实了 ROP 可以调节细胞内

的氧化态环境。特别是对水稻中的 O sRAC1 研究

比较深入 , OsRAC1 介导的防御反应表明 , 它是

NADPH 氧化酶的正调控因子 , 短时间内激起了

ROS(活性氧)的产生 ,对稻瘟病 、枯萎病的抗病能力

有所增强 ,同时植保素的生成以及抗性相关基因的

表达也有很大的变化;并且用蛋白磷酸酶抑制剂花

萼海绵诱瘤素 A 处理后无细胞程序死亡
[ 19 , 20]

。同

时 ,组成型活性 OsRAC1 诱导活性氧的生成可被

NADPH 氧化酶抑制剂 DPI 所抑制 。相似的结果

在过量表达棉花 GhRac13 或人Rac1 的拟南芥或蚕

豆悬浮培养体系也存在 。DPI 可抑制依赖 Rac 的

H 2O 2 的生成 ,说明 Rac蛋白具有类似于人 Rac1激

活 NADPH 氧化酶的活性 。另外将苜蓿的 MsRac1

基因的反义载体转入烟草后 ,烟草在激化子的诱导

下并不产生相应的抗原反应[ 21] 。因此 ,人们普遍认

为 ,Rac基因是植物抗病途径中的一员。结合在膜

上的 Rac蛋白首先活化磷酸酯酶 ,其后在胞内蛋白

激酶被活化以及胞外 Ca
2+
进入胞内的条件下 ,增加

NADPH 氧化酶的活性 ,使质膜释放 H 2O2 等活性

氧 。活性氧一方面能直接攻击病原物 ,高浓度活性

氧可以使细胞死亡 ,引发植物的过敏反应;另一方面

H 2O 2 作为植物抗逆反应的二级信使将引起植物产

生一系列抗逆反应[ 6] 。

在棉花中 , Rac13 在初生壁向次生壁的形成的

过程中高度表达 ,而此时正是细胞骨架重组的过

程
[ 2 2]
。同时蚕豆悬浮细胞转入人的 Rac1 以及将玉

米中的ROP 转入动物细胞都产生了活性氧
[ 23]
。而

吴乃虎实验室也把他们克隆的一个水稻的 ROP 基

因转入到了烟草中 ,结果表现为有较高的抗盐能力。

所有这些都证明了植物 ROP 基因可诱导活性氧的

生成 ,从而引起次生壁的生成以及细胞骨架运动 ,其

中次生壁的生成也是植物抗逆反应的一部分 ,也就

是说植物 ROP 基因各功能之间存在着联系 ,而非

孤立的存在 。

4.3　ROP 调控了泛素/26s 蛋白小体介导的蛋白

水解

在研究 ROP 介导的生长素时发现 ROP 还调控

了泛素介导的蛋白水解的过程 ,这是 ROP 蛋白研究

的一个新发现
[ 24]
。AUX/ IAA 蛋白是一类由 AUX

诱导的转录抑制因子
[ 25]
,生长素可以迅速的激活

ROP 蛋白 ,而 ROP 蛋白可以介导 AUX/ IAA 蛋白

与泛素类物质等组成核内有降解蛋白功能的蛋白复

合体-26s的蛋白小体 ,从而使 AUX/ IAA 蛋白开

始降解及生长素响应基因开始表达[ 25] 。在生长素

的信号转导过程中 MAPK 途径已经研究得较为透

彻 ,但其是否参与了蛋白水解的过程还缺少证据 。

4.4　ROP蛋白参与脱落酸反应的负调控

脱落酸(ABA)是植物体内一种重要的内源激

素 ,具有促进种子休眠 、气孔关闭 、器官脱落和果实

成熟等生理功能。在对 ROP 蛋白信号转导研究中

发现 , 就是它参与了脱落酸的负调控。拟南芥

ROP2 的显性负突变体和组成型活性突变体可加强

或减弱由 ABA 诱导的种子的萌发[ 26] 。然而这些可

能并不能直接说明 ROP 是 A BA 信号传导途径中
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的负调控因子或正调控了对 ABA 负调控的一些因

子。在拟南芥中 ,组成型活性的 ROP6的表达可抑

制在野生型植株中由 ABA 诱导的气孔关闭;而 At-

ROP6 的显性负突变体表达可导致野生植株和 abi

-1 突变体在缺乏外源 ABA 的情况下的气孔关

闭。这可能是由于 ABA 可以导致一个或几个

ROPs的失活 ,而后者作用于 ABI1蛋白磷酸化酶的

下游 ,从而破坏保卫细胞肌动蛋白的组装导致气孔

关闭[ 27] 。由于 AtROP6 和 A tROP2 均具有 C -末

端法呢基化基序 ,可能其中 1 个或 2个作用于蛋白

法呢基转移酶 β亚基 ERA1 ,后者参与保卫细胞运

动和种子休眠中 ABA 反应的负调控
[ 28 , 29]

。其他的

如A tROP10 ,它可以抑制由ABA 引起的一些反应 ,

包括保卫细胞肌动蛋白的重组 、气孔的关闭 、种子的

萌发 、根的伸长以及基因的表达等 。据此 ,Zheng Z

L 等[ 4] 则提出 ROP10是一个膜结合的并特异地负

调控 ABA的信号转导蛋白 。

此外 ,ROP 还参与了光 、激素调控下的细胞生

长分化以及植物形态建成等发育过程 ,它还与植物

的育性发育有关[ 6] 。

5　展望

目前 ,通过构建功能缺失突变体 ,以及过量表达

的突变体等手段 ,揭示了 ROP 在细胞信号转导过程

中的一些作用 ,但可能还缺乏一些直接的证据 。如

受体样激酶是如何通过 G EF 将信号传递到胞内 、

GEF 是如何促进核苷酸与 ROP 分离的以及信号分

子是如何通过 GDI对 ROP 传导的信号进行调控的

等等 。总的来说 , ROP 蛋白作为细胞内信号转导途

径中重要的分子开关 ,对它的研究还处在比较初级

的阶段 ,它所参与调节的信号途径可能并不止目前

这些 ,相信随着研究的不断深入会有更多的作用在

更为广泛的途径中被揭示 。
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本刊常用单位符号及换算

依据国家标准 ,本刊在刊发稿件中一律使用法定计量单位 , 为便于读者阅读 ,现将本刊常用单位符号及其换算

方法介绍如下:

1　长度单位:km=公里、千米, m=米 , cm=厘米 ,mm=毫米;换算:1 km=1 000m , 1 m=100cm=3 尺 , 1 cm=10 mm

2　重量单位:t=吨或 1 000 kg , kg=公斤 、千克 , g=克 ,mg=毫克;换算:1 t=1 000kg , 1 kg=1000 g , 1 g=1 000mg ,

500g=1 市斤 , 50g=1 两

3　面积单位:m2=平方米 , hm2=公顷 , cm2=平方厘米;换算:1 hm2=10 000 m2=15 亩 , 1 亩=667 m2

4　浓度单位:1mg/ kg ,mg/ L或 mg · kg-1 ,mg· L-1 ,μl· L-1=1×10-6=1 ppm , 即百万分之一, 不用 ppm和 1×10-6表示

5　时间单位:“天 、小时 、分钟 、秒”分别用“ d , h ,min , s”表示

(本刊编辑部)
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