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植物细胞中的 RGD 模体及受体
高虹*

(天津大学化工学院制药工程系，天津 300072)

摘要 Arg-Gly-Asp (RGD)模体是动物细胞底物崭附分子的基本识别结构，许多胞外和附

蛋白是通过 RGD 模体与质膜受休整合素结合的，它参与细胞的跨膜信号转导，介导多种生物学过

程。越来越多的实验表明植物细胞中也存在 RGD结合模体，现就近年来植物细胞在这方面的研究

进展进行综述。
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1 动物细胞中 RGD模体及受体

动物细胞的许多胞外基质(extracellular matrix , 

ECM)站附蛋白都含有-个或多个三肤序列结构，

即 Arg-Gly-Asp(RGD)模体(motif) 0 RGD 模体最早于

20 世纪 80 年代初首次确定为人纤维黠连蛋白

(fibronectin, FN)与其受体的结合位点ll ， 2] ，以后又

相继有其他一些动物ECM蛋白被证明也含有RGD模

体，分别是血纤维蛋白鼠(fibrinogen ， FB)、胶原蛋

白(collagen ， CA)、层茹连蛋白(lamnin ， LM)、冯·

维勒布兰德因子(遗传性假性血友病因子， von 

Willebrand factor , vWF) ，和玻璃黠连蛋白

(vitronectin , VN)等等。有功能的 RGD 位于蛋白质

分子 p转角的顶端，在分子表面形成一个亲水环，远

离分子核心部位，非常暴露井里动态构象，具有高

度的柔性，这种柔性可使 RGD 的构象诱导契合受体

的结合部位。不是所有含 RGD 的蛋白质均介导细胞

黠附作用，据理论推测， RGD 厅，列在己知的蛋白

质序列中应可出现 400 多次，而事实上用计算机在

NBRF (National Biomedical Research Fundation)的蛋

白质数据库中检索， {又发现了 183 个 RGD 序列，其

中只有…寸、部分具有细胞茹附能力[汀，这是因为

RGD 序列并不总是存在于蛋白质表面，或者 RGD

存在的微环境不适合与受体结合。人工合成的一些

含 RGD模体小肤，可竞争性抑制 ECM 中 RGD 蛋白

与受体的结合，且环肤的抑制效果高于线性肤，但

抑制洁性比含同样模体的天然蛋白质低，这说明

RGD在天然蛋白质中的构象对其受体识别过程极为

重要，其附近的氨基酸组成也对这种识别有一一定影

响，由于不同的茹附蛋白中 RGD序列的位置以及空

间构象并不完全相同，因此它们的促教附功能也不同。

RGD 的受体位于细胞质膜上，是广泛分布于

哺乳动物组织细胞中的超家族新附受体成员-一-整

合素(integrins) ，它是一个跨膜的糖蛋白，由 α 、

P 亚基组成异二聚体，目前己知至少有 16 种 α 亚基

和 9 种 P 亚基。整合素与配体结合时所识别的只是

配体中由数个氨基酸组成的短肤模体。不同的整合

素可识别相同的模体或同-个配体中不同的模体。

由于同一模体可以存在于儿种不同的配体中，因

此，一种整合素可能有几种 ECM 蛋白做为配体，而

←」种 ECM 配体也可能被儿种不同的整合素所识别。

整合素所能识别的位点不仅包括 RGD模体，还包括

DGEA、 EILDV 、 GPRP 、 KQAGDV 等模体141 ，其

中， RGD 模体是最具特征性的结构，并广泛存在

于各种基质中。整合素通过胞外域结合细胞 ECM，

胞内域连接细胞骨架，有机地形成 ECM- 质膜.细胞

骨架连续体，具有双向跨膜信号转导作用 [5] 。它所

介导的生物学过程主要有:细胞增殖、分化和调

亡:细胞薪附、细胞通讯、胚胎形成、基因表达

等等。许多病理学过程是由于整合素与不正常的

ECM 蛋白相互作用所引起的[1 ，2] 。

RGD配体与受体间的结合由受体整合素的构象

调节。在静息状态 r，细胞膜外的整合素头部配体

结合域形成 V 型的拓扑结构，并朝向细胞膜的方

向，其两条长腿在膝盖部位弯曲，紧密并列，形

成弯曲闭合的构象。这种构象相应于生理条件 F整

合素与胞外配体之间的低亲和力状态。在激活状态

下，整合素的膝盖部位完全伸展直立，由紧密并列

变成了完全分开，头部垂ñf细胞膜并朝 !nJ细胞外
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基质，形成了完全卅放的构象模式。这种构象模式

使得整合素 Ij胞外四川小 RGD 之间的亲和 jJ达到最

高。与配体结合后的较合素可激活胞质内多种蛋白

橄酶，研究的较为清楚的是 FAK 和 FynlShc 途径[6J 0 

站着斑激酶(FAK)是科I不依赖钙离子的酷氨酸激

酶，口J 与整合亲自业N~胞质域的尾部直接作用，或

通过细胞骨架蛋白，女(l~果蛋向、桩蛋白等问接发生

作用， FAK .l!被激泪，即在 Tyr397 发生白磷酸化，

产生一个 Src 或 Fyn 的 SH2(色氨酸 IdJ源区域)结合位

点，随后 Src 激酶磷酸化多种站着斑成分，如桩蛋

白、张力蛋白等。 FAK 也能直接或通过 Srd敢酶激

活磷酸肌醉 3NJ毛-htt殷酶，最后， Src 磷酸化 FAK

于 Tyr925，产生个 Grb2-mSOS 复合物的结合位点

(图 IA)。在 Fyn/Shc 途径中，小窝蛋白作为膜上接

头，将整合亲口亚::Md闰联到 Fyn ， Fyn 被激活，其

SH3 结构域与 Shc L击'含脯氨酸的位点相互作用，

使 Shc 在 Tyr317 处发生磷酸化，从而与 Grb2-mSOS

复合物结合(图 1B)。通过 FAK 和 FynlShc 途径的以

上这些反应， Ras-MAPK 1ir号通路被激活，并进入

核内磷酸化转录国 f，调节即刻早期基因的表达，

控制细胞周期反细胞存活。与配体结合目的整合京

还可通过激活小 G 蛋白家族成员，调节细胞扩散和

迁移，其中， Cdc42 诱导伪足延伸， Rac 诱导富集

肌动蛋白薄居在伪足间形成， Rho 诱导茹着斑及蒂

合应力纤维束的产生，玫使细胞肌动蛋白收缩，同

时 FAK-Src 复合物使细胞尾部的站着斑解组合，导

致细胞尾部与基底分肉，细胞在黠着斑上移动。

2 植物细胞中的 RGD模体及受体

在植物体中，细胞壁被看成是相物细胞的

ECMo Wyatt 等[7J认为在植物细胞中也存在细胞哇

质膜-细胞骨架连续体，推测在质膜 L负责这种连接

结构的分子性质与整合素类似。 Schindler 咛 [RJ 首次

报道从植物中检测出类整合京蛋白(integrin-like) 0 

Kiba等[9J用免疫学法从碗豆细胞壁rþ检测到能被动物

VN 蛋白抗体所识别的细胞壁蛋白， Far Western 试

验表明民蛋白质可能通过 RGD 结合机制与-个 60

kDa 的类整合素蛋白结合。 Garcia-Gomez 等[lOJ在碗

豆细胞壁中分离到两个可能与 VN 类似的蛋白。

Canut 等[11];在拟南芥细胞质膜 L检测到 RGD 高亲核

位点。 Nagpal 等[12J用整合素抗体筛边拟南芥 cDNA

表达文库获得一个克隆，计算机分析其基因产物与

真菌、昆虫和人类的整合京蛋白有 24%~379毛的同

源性。 Laval 等[13J以动物自整合素高保守区域序列制

备寡核昔酸探针，从拟南开 cDNA 文库中获得一个

2314 怜的 cDNA 克隆，预测的蛋白质分子有一个

跨膜域，并与人类。l 及 ι 整合素有 34.6% 丰JJ 38.8% 

的同源性。该克隆属多基因家族中的丰个成员，该

基因家族中至少有 6 个成员。生物化学及分子生物

学的分析表明，植物体中可能存在着与动物类似的

RGD 蛋白及受体蛋白。

3 RGD结合机制在植物细胞中的功能
3.1 参与植物的生长发育

Schindler 等 [8 J将大豆根细胞悬浮培养于含

、
-
Y

B 
，
，
‘
飞

ERK 

图 1 Model ofthe FAK (A) and Shc (B) pathwaysl6J 
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高虹:植物细胞中的 RGD 模体及受体

GRGDSP 肤的培养液中， 20 h 后使用罗丹明染色，

并于荧光及相差显做镜 F观察。 90% 以上的细胞形

态发生改变，胞质紊乱，液泡增大，细胞壁组织

形态异常， )贡)民与细胞壁分离，在 24-26 h 时细胞

的湿重是初始I岳重的 3-4 倍，核酸总含量也相应增

加了 3-4倍。而海力日非 RGD肤的对照组中则观察不

到形态变化，细胞湿重也只是初始值的 2 倍，与正

常对照组一致。实验说明 RGD短肤通过干扰细胞内

正常RGD蛋白的结合机制而影响了细胞的正常生长

过程。

Laboure 等[14]将玉米愈伤组织培养于含 GRGDS

肤的培养基上， 48 h 后形成紧密的、节状的、胚

胎发生的愈伤组织，并伴有大量的胚状体，而生长

于含GRGES肤培养基上的愈伤组织则与正常对照组

一致，无胚胎发生。免疫荧光分析还表明玉米细胞

中有类整合亲蛋白均匀分布在质膜上。实验说明玉

米细胞中存白:RGD模体及类整合素受体，它们与愈

伤组织的胚胎发生密切相关。

琼脂糖包埋向日葵胚轴原生质体，可诱导不对

称分裂和极性生长，并产生胚状体。质膜与琼脂糖

基质之间的新附对胚状体的形成很重要。 Barthou

等[15]推测原生质膜被锚定于琼脂糖基质是由与微管

相连的 RGD连接蛋白所介导的，锚定决定了细胞的

不对称分裂和极性发育。

2.7 mmol/L RGDS 四肤处理胡萝卡愈伤组织可
抑制体细胞胚的正常出芽，如果 RGDS 中天冬氨酸

残基被化学结构相似的谷氨酸替代，则看不到抑制

作用。因此在胡萝卡体细胞胚中可能存在与出芽相

关的 RGD 结合机制[16] 。

孙颖等[17]发现 RGD肤及 VN抗血清可一定程度

的抑制柱头上进行的花粉萌发及在花柱里进行的花

粉管生长:免疫荧光实验还表明类整合素主要分布

于花粉管尖端及花粉管外围，推测类整合素可能参

与了花粉管的定向生长过程。

拟南芥幼年(12 天)的去根胚轴，经一个星期的

培养，很容劫生根，且生根过程不需要外加生长

素:相反，成年(26 夭)的去根胚轴要经过很长时间

才能长出极少的根，并且外加生长素也不能改善这

种状况，如用 RGD 肤短暂处理，则生根率及根的

数目就大大增加，因此， Diaz-Sala 等[川认为 RGD

是成年去根胚轴生根的必要条件，但非充分条件。

以上实验都是采用人工合成的RGD短肤为试验

手段，由于高浓度的 RGD 短肤干扰了正常底物与

835 

受体的结合，并影响了细胞的正常生长发育，因

此，可以推测 RGD模体及受体间的相互作用对植物

细胞正常的生理功能至关重要。

3.2 参与植物细胞的重力感受

Wayne 等[191证明 RGDS 四肤以浓度依赖方式抑

制无平衡石的轮藻节间细胞的重)J感受，当四肤浓

度达O.4 mmolι 时，即可完全抑制细胞对重力的感受。

Katembe 等[20]利用免疫荧光方法，观察到类整

合素集中分布在高等植物拟南芥的根冠及低等植物

轮藻假根根尖部位。由于大量研究表明根冠是重力

感受的位点，信号的转导经由根冠到根的伸长区，

因此，他推测类整合素分子的这种非随机性分布可

能与重力的信号转导相关。

Lynch 等[21]在烟草 NT-l 的悬浮培养细胞、愈

伤组织和整个根冠中检测到类整合素 ßl 蛋白存在于

淀粉体的膜上，推测它可能介导平衡石沉降产生的

重力信号的转导。

3.3 参与植物-病原微生物交互作用

最近的研究发现病原微生物在侵染植物体时可

利用 RGD 模体的识别机制与宿主细胞发生站附作

用。 Hostetter[22]论述了这种黠附作用的两种独立方

式:即病原微生物可通过自身的 RGD 模体与植物

细胞膜上的受体相互作用，也可利用自身的 RGD 受

体与植物细胞壁中有 RGD 模体的蛋白质作用，从

而产生茹附过程。

Kiba等[9]在豌豆上胚轴组织中检测出类VN及受

体，并测定了真菌剌激子作用下 GRGDSP肤对豌豆

上胚轴组织产生抗毒素的影响，结果显示RGD肤可

浓度依赖性地抑制豌豆素的产生，并且用RGD预处

理组织的时间越长，所产生的抑制强度也越高。因

此他们推测真菌信号由细胞壁识别，然后经由细胞壁

与细胞膜之间的 RGD 反应机制，将信号转入胞内。

Mellersh 等[231测定了 RGD肤对病源真菌与非宿

主植物之间交互作用的影响。真菌能引起非宿主植

物细胞壁阱服质(callose)沉积、细胞壁中酣物质含

量增高和胞外H202产生等防御反应 ， RGD肤能降低

非宿主植物的这些防御反应，增加真菌的穿透率以

及真菌在植物细胞内的生长。说明 RGD模体与非宿

主植物的防御应答相关。而在真菌侵染宿主植物

时，宿主植物没有展示出相应的防御反应，实验证

明真菌通过特异性降低宿主细胞壁与质膜间的黠

附，从而打断宿主细胞的防御应答。实验还显示细

胞壁与质膜间的新附与 RGD 模体相关。
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PtrTox A 是→种可引起小麦叶片产生褐斑的真

菌所产生的具有宿主选择性毒素，含RGD模体，能

引起宿主细胞死亡。 Meinhardt 等[24]通过 PCR 技术

获得 Ptr Tox A cDNA 的突变克隆，其中两个突变

克隆中的RGD模体分别被RAD或RGE序列所代替，

另一个对照突变克隆其突变位点远离 RGD模体。将

这 3 个突变克隆及野生型 PtrTox A 基因分别转入大

肠杆菌进行蛋白质表达，并提取蛋白质产物用于实

验，只有野生型及对照突变克隆的蛋白质(即含

RGD 模体的)提取物可引起宿主细胞死亡。竞争实验

中， RGD 三肤可减轻小麦叶细胞所受到的 P位 ToxA

的毒素作用。这些实验表明 Ptr Tox A 利用了宿主

植物的 RGD 结合机制未发挥其毒素作用。

IPI-O 是由植物病原菌 oomycete 分泌的一种含

RGD 模体的蛋白质，能与 RGD 肤竞争结合纯化的

拟南芥质膜微囊[坷。应用 1251 标记的 AGRGDSP肤从

质膜中检测到一个 80kDa 的蛋白质，该蛋白质被证

明是 IPI-O 的受体，推测是→个类整合素蛋白。

IPI-O 与受体的亲和力是动物纤维素占连蛋白的 75

倍，它可中断拟南芥细胞暨与质膜之间的站附。由

此推断 oomycete 在入侵植物时利用了 IPI-O 中具有

高亲和构象的RGD模体与植物质膜上RGD受体结合

反应，打断植物细胞壁与质膜之间的正常带附，从

而中断植物细胞外信号的传入，导致细胞失去应有

的防御应答。

3.4 参与植物的非生物胁迫应答

当 Phaseolus vulgaris 在水分缺乏时，细胞壁可

溶部分中可检测到两个糖蛋白 p33 和 p36特异积累μ0] 。

p33 和 p36 可与叶原生质体及质膜微囊结合，还能

与一个 80 kDa 的质膜蛋白特异连接，这种连接可被

RGD 肤、 FN 竞争连接，表明 p33 和 p36 具有 RGD

模体， 80 kDa 蛋白具有类整合素功能。

Laval 等[l3]从拟南‘芥cDNA文库中获得一个与人

类。I 及民整合素有部分同源性的 cDNA 克隆，并检

测了在机械胁迫、伤害胁迫及水分胁迫下其 mRNA

的转录情况，结果显示在水分胁迫 24 h 后其mRNA

转录水平增高。该实验结果与上面 p33 和 p36 实验

结果具有一致性，即在水分缺乏时，质膜上类整合

素与细胞壁上的 RGD配体蛋白同时积累，以加强质

壁间的紧密联系。

烟草细胞为了适hÿ_ 高浓度 NaCl 环境，发育出

了质膜与细胞壁间的紧密薪附区域，而在不适应的

细胞中质膜与细胞壁问没有或只有极少新附特征，

·综述.

并且在适应的细胞中类 VN 蛋白含量增高，还检测

到类 FN 蛋白的出现。这些结果表明植物细胞拥有

与动物细胞相似的 RGD胞外基质站附蛋白，并且在

细胞适应盐胁迫时特异积累I叫。

Sakurai 等[27]用人白整合素抗体检测到类整合素

存在于成熟的海草表皮细胞质膜内陷处，而不存在

于非成熟海草及淡水草中。质膜内陷是成熟海草叶

表皮细胞的-个重要特征，与细胞忍耐盐分相关，

而类整合素特异积累于质膜内陷处也可能与细胞忍

耐盐分有关。

结籽期黄瓜叶片在经历 120 min 、 980 Pa 静压

力胁迫后，积累植物抗毒素，如用 RGD 预处理叶

片 24 h 再施加胁迫，则只有一小部分抗毒素积累[28l ，

说明 RGD 模体与植物机械胁迫的应答反应相关。

作者及所在实验室利用蛋白质免疫印应及免疫

荧光技术，检测到悬浮培养的红豆杉细胞膜中存在

类整合素蛋白， RGD 竞争抑制试验结果表明类整合

素可能参与了悬浮培养红豆杉细胞剪切力的跨膜信

号转导(未发表资料)。

4 植物细胞中RGD模体及受体的作用机制

质膜与细胞壁之间的连接被认为参与了多种植

物的活动过程fnJI]，许多实验证实 RGD 模体是提供

这种连接的分子基础。通过光学显微镜在质壁分离

的细胞中很容易观察到这种连接[32] 0 Mellersh 等[231

用煎糖处理碗豆及豆豆表皮细胞使其发生质壁分

离，在激光共聚焦显微镜下可看到细胞原生质体虽

与细胞壁脱离，但在质膜与细胞壁之间却存在大量

稀薄的连接物质，称作郝氏丝(Hechtian strands) , 

电镜分析表明这些丝状连接是由仍与细胞壁保持连

接的质膜形成的原生质细管。用 RGDS~大处理细胞

5 min 后，这些丝状物全部消失，用 RGES 肤处理

则不能引起消失。同样的现象也存在于质壁分离后的

洋葱表皮细胞[9]和海藻结合子中[33] 0 并且， Domozych 

等[34]通过 8000 g 一离心及反复的质哇分离-复原也不

能破坏丝状物，微管、微丝破坏剂以及多种蛋白质

降解酶、多糖降解酶都不能阻断丝状物的形成。这

些事实说明 RGD模体在质膜与细胞哇的连接中扮演

了重要角色。还有实验报道 RGD肤还可影响水生被

子植物叶肉细胞[35] 和向日葵 F胚轴[36J的细胞骨架排

列。由此推测，外源 RGD 肤能影响植物多种生理

过程，可能是通过干涉质膜细胞壁的敬附，破坏了

细胞壁-质膜-细胞骨架连续体，从而中断了某些信
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高 虹:植物细胞巾的 RGD 模体及受体

号的转导。因此，由 RGD 模体所维系的质膜细胞

壁间的勃附，对于植物细胞维持正常的生理功能至

关重要。

5 植物细胞中RGD模体及受体的实验研究

方法

5.1 含 RGD 蛋白的检测

目前，主要通过动物整合素配体抗体与植物蛋

白的交叉反应来检测植物中可能存在的 RGD 蛋白。

如采用蛋白质免疫印迹技术在植物细胞壁中检测出

类 VN、类 FN[9.30] 。

5.2 RGD 受体蛋白的检测

通过动物整合素抗体井应用免疫印迹技术可检

测植物类整合素的存在性[3η，应用免疫荧光技术结

合荧光显微镜或激光共聚焦显微镜可对类整合素进

行细胞定位[14.3叫或应用免疫金技术结合电子显微

镜也可对类整合素进行细胞定位[27]。还可利用 RGD

肤或整合素抗体制备成亲和层析柱的专一配基，通

过亲和层析分高得到类整合京蛋白 [8]。克隆类整合

素基因是证实类整合素有在的最直接证据，例如用

整合素抗体筛选植物 cDNA 表达文库[12]或用整合素

高保守区域序列制备寡核音酸探针筛选植物 cDNA

文库[l3i ，可获得植物类整合素 cDNA 克隆。

5.3 RGD 连接位点的检测

通过人汇合成的RGD短肤研究植物中可能存在

的 RGD 连接位点。生日利用 Sepharose 与 RGD 短肤

制成亲和层析柱，于提取的质膜蛋白中分离出能与

RGD 结合的蛋白质，该蛋白质可通过整合素抗体做

进一步的免疫印迹鉴定[8] 。还可利用同位素标记的

人工合成 RGD 肤，与提取的细胞质膜微囊混合反

应，经 0.22μm 微孔滤器清洗抽滤，计数微子L滤膜

仁的放射性强度，从jTíj确定 RGD~大与质膜之间连接

反应的动力学。实验以同位素标记的非 RGD肤为对

日召 [11.25] 0 

6 小结

在植物细胞中关于RGD蛋白及受体的研究远远

落后于动物细胞，到 H 前为止，有关它们存在于植

物细胞巾的证据主要来自免疫交叉反应、免疫定位

分布以及 RGD肤结合试验，生理功能的研究也主要

来自问接证，据，至于信号转导的细节就更不清楚

837 

了。由于免疫学研究不能进←步鉴定动植物问这些

蛋白质或基因的同源性，因此，在未获得同源性的

直接证据以前，研究者们通常把远些与动物蛋白有

着相同功能的植物蛋白称之为类 VN、类整合素等

等，只有获得了这些蛋白质的氨基酸或基因序列，

才能真正辨明它们的身份。但不管是什么样的分

子， RGD 结合机制无疑广泛存在于植物体中，并

以和动物细胞相同的作用方式行使着相同功能，参

与植物细胞的多种生理事件。未来的研究方向将是

探测这种联系的细节，并从分子水平阐明它们的结

构与功能。
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RGD Motif and Rec'eptor in Plant Cell 

Hong Gao* 
(Depαrtment of Pharmaceutica! Engineering, Sc !zoo! of Chemical Engineering and Technology, 

Tianjin University飞刀anjin 300072, China) 

Abstract The sequence Arg-Gly-Asp (RGD) is the essential structure recognised by animal cells in 

substrate adhesion molecules. It is generally thought that the interaction between plasma membrane-bound recep

tors known as integrins and extracellular adhesive proteins is mediated through the RGD motif, which involved in 

transmembrane signaling and many physiologic process. The recent discovery suggests that this type of interaction 

may be widespread in the plant kingdom. The advance in RGD motif and its receptor research for plant cell was 

reviewed. 
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