
第 13 卷第 2 期 细胞生物 学杂志 4g 

". .+-+--+-.+-+--+-→..十飞

; 专论与综述;
.....+.0+.0+. 0+.0+..+. o+.-+-.;l 

高等植物细胞壁中的伸展蛋白

何才平

(武汉大学生物系 )

人们很早就发现植物细胞壁中存在着蛋白

质，一般认为它们属纯功能性蛋白，如酶类。但

60 年代初期， Lamport 和 Dougall 两个实验室

几乎同时发现细胞壁中有一种富含瓷脯氨酸的

糖蛋白 (hydroxyproline-rich glycoproteins ) , 

简称 HRGP[I.2]。其基本结构是寡糖外壳包裹

着蛋白质核心。后来知道这类糖蛋白在植物细

胞壁中普遍存在，是细胞初生壁的重要结构组

分[3]。因为它们与细胞壁的伸展 作用明显相

关，所以命名为伸展蛋白 (extensin) [付。 一种

衣藻 (Chlαmydomonas reinhardii) 其细胞堕完

全由 HRGP 构成， 对它有非常详细的研究[町，

它与高等植物细胞壁中的 HRGP 并不完全相

同。本文仅介绍关于后者的一些研究进展。

核心蛋白的-级结构

由于细胞壁的不可溶性， 对伸展蛋白结构

的研究在相 当一个时期 内没有突 破。直到

1985 年， Chen 等问才通过测定胡萝 卡伸展蛋

白基因的碱基序列 ， 推算出 了其核心蛋白的全

部氨基酸序列。它由 306 个氨基酸组成，分子

量约为 34000。氨基酸的成分较为特别 ， 不含

Glu、 Asn、 Asp 和 Trp 或 Cys ， 其 中 含 25 个

Ser;-(Pro ) 4 重复序列，其他序 列如 Try"':Lys"':

Tyr"':Lys, Thr...:Pro"':Val 也有多次 重复。从正

在生长的细胞壁中可分离出 3 种少量游离的伸

展蛋白前体，分别称为 矶、 P2 ， P3 ， 发 现它

都是具有重复序列的结构[3 ， 6]0 P t 主要是 Ser"':

(HYP)4-Thr-HYP-Val-Tyr-Lys 和 Ser"': (l'Jyp) 4 

二Val"':Lys;-Pro-Tyr"':His-Pro - Thr- Hyp - Val"': 

Tyr"':Lys 两种多肤的重复 ， 两者的 摩 尔比为

2 :1, Pz 主要是 Ser..i (HYP) 4"':Va1"':Tyr"':Lys;­

Tyr;-Lys 的重复， 偶尔出现I1e 代替 Val 的情

况l P3 的重 复单 位 是 Ser"':(Hyp) ，-Ser;-Hyp"':

Lys , Ser;- (Hyp) 4;-Ser ;- Hyp"': Ser;- (Hyp) , ...: 

(Tyr) 3"':Lys和 Ser"': (I-Iyp ) 4-Lys。总之， 三种

前体分子的每一重复单位均含 有 Ser"':(Hyp) 4' 

它们一般被变异性较大的数个氨基酸所分隔，

这些氨基酸 主 要是: Tyr、 Lys、 Ser， Val 、

His、 Pro 、 Thr 矛口 Hyp。

等二醋氨酸现酣2!j}i桥

伸展蛋白前体之间的交联方式及它们与细

胞壁多糖分子之间的关系 是整个 70 年代 争

论的焦点。用无水氟化氢能破坏细胞壁中所有

糖音键， 但可保留肤键。由它处理细胞壁后，

得到一个仅有 HRGP 的核心蛋白所构成的

"完整的"细胞壁 [ 7]。这说明伸展蛋白的不可溶

性并非它与细胞壁纤维京、果胶多糖的共价交

联所致， 而在于它本身内部的交 联 作用; 反

之，用不破坏糖昔键的亚氯酸盐处理细胞壁，

伸展蛋白可被降解[ 8]。由于亚氯酸盐能裂解盼

睦多聚体，一般被用来去木质化，因而推测伸

展蛋白中存在类似木质索中的芳香交联键， 并

提出酷氨酸可能与这种交联有关。不久， F r y 

发现等二酷氨酸(isoditYl'osine ， 简称 IDT)是

伸展蛋白的结构成分[町， 它由两个胳氨酸经双

勘醋桥连结而成， 结构式为 z

木文示蒙杨弘远教授计f阅 ， 赵静 为同志 协助绘
图 ， 在此一并致谢.
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Epstein 等发现不仅多 Jìk 链 之 间 可形成

IDT，同一多肤分子内也可形成 IDT，如 P2 的

重复多肤 Ser~(Hyp)4~Val~Tyr:-Lys:-Tyr:-Lys 

由于形成分子内 IDT 而变异为 Ser:-( HYP) 4~

Val ~ 1/2 IDT- Lys- 1/ 2 IDT~Lys o Stafstrom 

等 [ 1 0 )在电镜下看到了多肤分子中的 IDT 的

结 ， 发现整个伸展蛋白都可形成 IDT， 但分子

间的 IDT 比分子内的 IDT 多得多， 并证实结

的分布与 Tyr-Lys-Tyr 的分布 相关。作者认

为分子内的 IDT 可增加分子的刚性， 防止旋

转，同时可调控分子间 IDT 的频度 。

寡糖侧链与 pp II 螺旋

van Holst [l l)在分析胡萝 H'&细胞伸展蛋

白时发现z 碳水化合物占伸展蛋白 的 65% ， 其

主要成分是阿拉伯糖和半乳糖， 分 别占 62%

和 3%0 Lamport 从番茄细胞壁伸展蛋白中分

离出了丝氨酸一。一半乳糖复合物， 这一结构在

胡萝 卡和豌豆中得到进一步证实[lZ ]，说明半

乳糖音是结合在蛋白骨架的丝氨酸上。 问拉伯

糖则以寡聚形式与瓷脯氨酸相结合[11)。此外，

免疫学分析发现z 用糖昔化的伸展蛋白作抗原

制备的抗体与脱糖昔化的蛋白骨架没有交叉反

应， 说明寡糖完全包裹着蛋白质核心[ 1 3 ) 。

用 圆二色性研究伸展蛋白的次级结构时，

既没有发现 α-螺旋，也没有发现 自一片层构造 ，

但存在聚脯氨酸 II ( polyproline 1I ， 简称 pp II ) 

螺旋构象[11) 0 pp 1I 是一种左手螺旋结构， 3 

个基团构成完整的一圈 ， 每 个基因 上升 3.1

λ 。 这一构象曾在茄科植物的凝集素分子中发

现[14]。具 pp II 螺旋的伸展蛋白在 电 镜下是一

个长约 800λ 的细长棒状分子， 糖音化和脱糖

苦化的伸展蛋白相比较， 发现其超微结构的差

异与它们的分子量之间的差异极不成 比例[I E ] ，

前者是清晰的棒状， 斯托克斯半径约为 89λ ，

并可见到相互交联的纽结，即 IDT; 后者则难

以辨认，可能是球状结构， 斯托克斯半径仅为

11 λ。由于脱糖昔化的伸展蛋白在含瓷脯氨酸

的部位也可自组形成 pp 1I螺旋[8 ， 1汀，解聚所有

糖昔键的氟化 氢不能解 聚 pp II 螺旋，因而

Stafstrom 等 [15]推测 PP II 螺旋仅分布在 Ser­

(Hyp). 这一功能域内， 分隔这-功能域的氨

基酸则不参与 pp II 螺旋，但它们的选基可与

阿拉伯嘉糖的瓷基形成氢键(8)来约束这-功能

域，加固 pp II 螺旋构象，同时使整个分子成

为伸展状态，这种稳定作用与氨基酸的顺序无

关。 从而 Stafstrom 等提出了阿拉伯糖与核心

蛋白骨架发生作用的结构模型[叫，如下图 2

幡吉化的伸展击臼

...曹化的停履蛋臼

11 

、

氢辘

s 
图 与提脯氨酸相连的阿拉伯糖在维持伸展蛋白

处于伸长构象中的作用 (据 Stafstrorn ， 1986) 
a. 糖音化的伸展蛋白 :100 %PP [ 螺旋，斯托克斯

半径为 89λ棒状结构， 长度为 84 nrn 
b. 脱桩'昔化的伸展蛋白: 50%PP [螺旋，斯托克

斯半径为 11λ ， 模糊的球状结构

这一模型能解释有关 PP II 螺 旋 的数据和

超微结构的结果[1 汀， 其中阿拉伯糖的嘉聚数

为 4 个时比 3 个的稳定范围更大。有趣的是，

在植物界， 伸展蛋白中间拉伯糖数目的增加的

确是一个进化趋势[ 1 6]。结合在丝氨酸上的半

乳糖对伸展蛋白也可能具有稳定作用。此外，

寡聚侧链还可能是伸展蛋白与细胞壁其他多糖

发生作用的中介， 或保护核心蛋白以免受蛋白

酶的水解。值得注意的 是， Kieliszewski 最近
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发现单子叶植物玉米细胞壁中的伸展蛋白缺少

半乳糖，但含 25%的苏氨酸，称为 THRGP[17 ] 。

看来，不同类别的植物其伸展蛋白的成分是有

差异的。

合成、 分泌与组装

迄今为止，所发现的伸展蛋白的 3 种前体

P1 、 Ph P3 都是在细胞质中合成的，脯氨酸的

瓷化作用在内质网的内腔和由它释放出来的过

渡泡中进行，糖昔化作用在高 尔 基 体上进

行[18]。在法国菜豆中还发现一种能催化 伸展

蛋白问拉伯糖音转移反应 的酶[ 19]。高尔基体

及其小泡分泌伸展蛋白的前体， 并将其运输到

璧中。甘苏生等证明细胞质中存在一个不断合

成和分泌 HRGP 的库，并认为它们在 入壁之

前旨能有少量异联化发生[20 ]。
植物生活细胞壁的 限制孔径为 40-

45λ[21 ，叫。 Heckman 等[问 22]认为伸展蛋白的

前体是由众多局部为棒状结构的单位相互连接

形成的匍旬状的长链，它们可直接插入细胞壁。

它们参与细胞壁的方式与纤维素的外叠加式

(apposition)不同，而与半纤维素和果胶一样 ，

能越过细胞已形成的纤维素网络 ， 属于内填充

式 (intussusception) 。高尔基体的分泌趋动力与

这种碱性前体和果胶梭基间的吸引力可能构成

它们插入壁孔的动力。 同时果胶物质以甲基醋

的形式向细胞壁分泌时，会形成一个跨壁的

静电梯度[24]，这样就为伸展蛋白 的前体定向

移动提供了条件。进入细胞壁的 前体由 壁内

预先存在的过氧化物酶催 化形成 IDT 双盼醋

桥，即发生异联化作用 [25 ] 。 当二 硫苏 糖 醇

(dithiothreitol)抑制过氧化物酶活 性时，也抑

制了伸展蛋白前体在壁内 的组装[26 ]，进-步

说明 IDT 是伸展蛋白前体分子 间 连接的关键

所在。此外， HRGP 进入壁后， 剩余的 Pro 基

团仍可发生少量起化作用 [27 ] 。

超微细胞化学研究发现， 伸展蛋白在整个

细胞壁中分布均匀，但中胶层中没有分布[13 ] 。

这与果胶的主要成分 RG"':I 在位置 上是互补

的[28]。同时说明伸展蛋白不能越过中胶层，只

能由它们所在壁所包围的细胞质合成，即具有

细胞特异性。偶尔能观察到几个生活细胞包围

着一个死细胞， 而后者的细胞壁中没有伸展蛋

白的分布， 这不仅使伸展蛋白不能越过中胶层

的推论得到证实， 而且表明它们向细胞壁内填

是在细胞发育晚期发生的 [1 3] 。

Lamport 等人推测伸展蛋白可能在 细胞壁

中形成一个开放且独立的网络结构，纤维素微

纤丝的网络可与之相互渗透， 形成两个网络的

机械搞合[叫。 但甘苏生等认为， 进入 壁中的

HRGP 先以离子键与壁结合， 然后向以共价键

与壁结合的方式转化[20 ] 。

生理功能及其调控

伸展蛋白的不可溶性、 与纤维素类多糖的

紧密连接、核心蛋白的重复序列及具有 pp JI 螺

旋的棒状结构等等特征使其构成细胞壁结构组

分的观点得到绝大多数研究者的认可。进一步

的实验证明 : 因伸展蛋白的合成受阻，烟草原

生质体由于不能再生正常的细胞壁而不 能分

裂[29] 。 当 细胞壁足够伸长， 或由初生壁向次

生壁转换时， 壁的刚性增加，伸展蛋白的量也

增加 [30] 0 Klis [1 2] 在研究因缺少光照而 徒民的

豌豆白化苗时， 发现其生长速率与细胞壁中伸

展蛋白的量正好负相关， 这说明伸展蛋白能增

加细胞壁的刚性，抑制细胞壁的伸长。 Fry[31]

认为前体分子间的 IDT 对伸展蛋白实 现这一

功能起关键作用 ， 通过它们而形成有规则的多

孔结构，有利于伸展蛋白与纤维素微纤丝的相

互渗透。 IDT 出现的频率可以影响伸展蛋白的

次级结构 ， 最终决定细胞壁的流变。过氧化物

酶的含量可以决定 IDT 的频率[3汀，反 过来它

又受激素(如赤毒素)的调节[32]。伸展蛋白的

糖音化对于抑制壁的伸长也很重要， 一种可e2 +

萤合剂 α， αr一双H比 I定 (a ， a'-dipyridyl)能抑制

瓷脯氨酸的糖音化， 用它处理豌豆上胚轴和根

尖后， 细胞虽然仍能分泌伸展蛋白的前体，并

照样共价结合到细胞壁中 [as ] ， 但细胞壁伸长

细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志



52 细胞生物学杂志 1991 年

失控， 说明伸展蛋白因糖昔化受阻而失去了它

应有的抑制作用。 Basilc [ 34]发现 α， α~双毗 l克

能促进浮萍不定腹叶的形成， 他认为这一变异

来源于细胞壁伸展蛋白正常抑制功能的丧失。

脯氨酸类似物 3 ， 4一脱氢脯氨酸是脯氨酸宠化

及随后糖音化的特异性抑制剂，它同样能阳制

伸展蛋白的正常功能[3 5 ] 。

伸展蛋白的另一功能是防御外源微生物的

侵害。真菌诱导剂能诱导伸展蛋 白增加[19] ，

染病植物细胞壁中伸展蛋白大量集聚，后来发

现这是一种与受伤有关的普遍现象[ 37 ] 。 在受

伤部位伸展蛋白 的 mRNA 拷贝增 加，并与乙

烯的作用有关[叫。 L一腊氨酸是脯氨酸程化作

用的抑制剂，它可使本来对某-病源菌有抵抗

力的植株失去抵抗力。最近，在细胞内发现一

种伸展蛋白基因表达的抑制剂 ， 它能与伸展蛋

白的基因特异结合，而伤害作用可以明显的影

响这种结合[36] 。

此外，大量伸展蛋 白的沉积可能是细胞壁

木质化的先兆[37]。还有人推测它 们 与形态发

生有关[34'" ]，认为它们可以通过对植物体中

各个细胞群体发育潜能的差异性抑制，而达到

形态上的分化。但这些推测还有待于更深入的

研究来证实 。

摘 要

高等植物的细胞壁中有一种富含捏BI~氨酸

的糖蛋白， 称为伸展蛋白。其核心蛋白质具有

高度重复序列的结构F 次级结构为 PP 1I螺 旋;

白们在细胞质中合戚，由高尔基体分泌到细胞

壁内组装。作为细胞壁的结;j<fJ成份，它们的主

要功能是调控壁的伸展，并可能在防御反应和

形态发生的调节方面起作用。
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内皮细胞 的免疫学功 能

拿吴全驾 "盛 民立

(上海医科大学放射医学研究所)

应用体外细胞培养技术和免疫组织化学方

法，可在组织细胞原位或离体活细胞表面检测

抗原的种类、分布及含量变化， 进行细胞表型

及生物学功能研究，探讨某些疾病 的发生机

理。近十几年来，关于内皮细胞表面抗原的研

究已有不少报道， Jaffe , E. A. 首先 研 究 证

明，体外培养的内皮细胞表面存在针对供体组

织的红细胞 ABO 血型抗原[1]和人类自 细胞抗

原 (HLA 抗原)阳，以后又发现 内皮细胞表面

能表达某些内皮细胞特异性抗原?例 E-抗原，

EAG-":l 抗原等 [ 3]。近年来， 应用抗 leu系列单

克隆抗体检测到内皮细胞表面 T 淋巴细胞分

化抗原的表达 [ 41。说明， 内皮细胞表面多种抗

原成分的表达与机体免疫应答和免疫调节有密

切联系。

一、内皮细胞表面 HLA 抗原、 ABO

血型拉原与移植免疫的关系

移植免疫的中心问题是排斥反应，其结果

导致移植器官的早期衰竭，移植失败。 有关移

植物排斥的病理生理机制研究提示血管内皮细

胞的作用 [ 5 ]0 Dvorak 等研 究证明问，皮肤移

植中以广泛内皮细胞损伤为特征的初次排异反

应者F 早期内皮细胞膜破裂F 细胞核缩小，细

J!包坏死脱落， 同时血管周围出现淋巴细胞和单

核细胞漫润为主的损伤性改变，由于内皮细胞

损伤引起血管腔狭窄， 关闭及血液灌流减少，

最终移植物被排斥。因此有人提出川，在器官

移植排斥反应中， 宿主免疫反应攻击的主要靶

组织可能是供休移植器官 的血管内皮细胞。

Högman , C. F 和 Paul， L. C. 等用混合淋巴细

胞培养和免疫荧光技术研究血管内皮细胞表

面与移植免疫有关的人类主要同种异型抗 原

表达， 结果在多种移植 器官，例如肾、 肝、

牌、心、肺、 皮肤等组织切片中，都证明血管

内皮细胞表面存在针对供体组织的 ABO 抗原

和 HLA 抗原[7 ， 8 ]，研究结果支持这一假设， 并

进一步认为[2 ] ， 在供体器官几乎不含过路淋巴

细胞情况下，引起受体免疫反应早期和主要的

"异己"剌激物是移植器官的血管内皮细胞， 它

可剌激受体淋巴细胞致敏， 导致移植器官的排

斥。

5 0 年代末， 组织培养技术的应用进入了

一个繁盛阶段， 为在离体活细胞上进一步研究

细胞表面抗原的分布和表达开辟了前景。

Jaffe , E. A. 首次成功地在体外长期传代培养

* 研究生， 忖导师
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