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摘要  在几乎所有的植物中都有病程相关(pathogenesis-related, PR)基因的报道, 其广泛存在

及序列特征和功能的保守性提示着其重要性. 最初发现PR基因主要是由于它们在植物受到病

原物侵染时会大量表达. 但近年来的研究表明, PR 基因在衰老、伤害、非生物逆境胁迫、激

素处理甚至正常生长发育过程中也发挥着作用. 由于 PR 基因种类、数目较多, 前期的命名系

统不统一, 给深入了解 PR 基因的功能造成了不便. 本文系统整理了水稻 PR 基因的相关报道, 

集合了 PR 基因的类别、数目、名称、注释信息、代表性基因的功能, 归纳了 PR 基因在抗

病、抗逆和发育过程中的转录或表达特征及转 PR 基因后的表现, 并以 Loc 号和序列为核心, 

将文献中有不同名称的同一基因进行了对应. 另外, 还展望了水稻 PR 基因研究的意义和今后

的重点研究方向, 以供同行参考. 

关键词   

水稻 

病程相关基因   

抗病 

逆境胁迫 

发育 

  

 
 
病程相关 (pathogenesis-related, PR)蛋白质是植

物受病原物胁迫后诱导产生并积累的一类蛋白质的

总称, 是植物防卫体系的重要组成部分. 它们往往在

植物抗病反应的下游发挥作用 , 在很多情况下是直

接限制病原物生长的主要因素. 在不同的物种中, 都

存在着数据众多的 PR 基因, 这一事实说明这类基因

在植物的进化过程中发挥着重要的作用 . 所以了解

PR 的功能是植物抗病机理研究的重要组成部分, 也

对调控植物的抗病性具有现实意义. 根据 PR 基因编

码蛋白质的氨基酸序列相似性、血清学关系和酶分子

的活性最早将 PR 分为 17 个家族, 同一家族内的 PR

一般具有较高的序列保守性[1]. 水稻是最为重要的农

作物之一, 也是单子叶植物研究的模式生物, PR 基

因的表达及其功能是水稻研究的重要内容. 由于 PR

基因数量较大且命名系统不统一 , 使不同实验室间

的数据难以比较和参照 . 水稻全基因组测序工作的

完成及系统注释为全面了解水稻的 PR 基因提供了可

能. 本文以 Loc 号和序列为核心对水稻 PR 基因的相

关报道进行了归纳整理. 在此基础上, 推荐了一组在

抗 病 、 抗 逆 研 究 中 应 用 较 为 广 泛 的 PR 标 志 物 ,    

并展望了水稻 PR 基因研究的意义和今后的重点研究

方向.  

1  水稻 PR1 基因家族 

OsPR1a 和 OsPR1b 是最早报道的水稻 PR1 基因

家族成员[2~4], 其编码的蛋白质属于类丝氨酸羧肽酶

(serine carboxypeptidase-like proteins, SCPLs). 在水

稻基因组中有 40 个注释为 SCPL 的基因(表 1, 表 S1), 

目前报道的水稻 PR1 都属于这一类. 另外, 在水稻基

因 组 中 , 还 有 59 个 编 码 丝 氨 酸 羧 肽 酶 (serine 

carboxypeptidase, SCP)的基因, 一并列入 PR1 家族中, 

但后者目前还没有功能或表达相关的报道(表 S1).  

PR1 基因经常被作为抗病反应发生的分子标记[64]. 

OsPR1a 和 OsPR1b 基因受稻瘟病菌(Magnepor the  
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表 1  水稻中已知的 PR 家族成员 

PR 家族 报道的 PR 基因 Loc 号 注释 
被报道家族 

成员数目 

参考 

文献 

PR1       14  

 OsPR1#011; PR-1b LOC_Os01g28450 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [4~7,8] 

 OsPR1#012; PR-1c LOC_Os01g28500 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [5,8] 

 OsPR1#021 LOC_Os02g54540 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白  [8] 

 OsPR1#022 LOC_Os02g54560 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [8] 

 OsPR1#051 LOC_Os05g51660 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [8] 

 OsPR1#052 LOC_Os05g51680 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [8] 

 OsPR1#071 LOC_Os07g03279 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [8] 

 OsPR1#072 LOC_Os07g03580 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [8] 

 OsPR1#073 LOC_Os07g03590 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [8] 

 OsPR1#074; PR-1a LOC_Os07g03710 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [3,5~8] 

 OsPR1#101 LOC_Os10g11500 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [8] 

 OsPR1#121 LOC_Os12g43700 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [8] 

 PR1 LOC_Os07g03730 类丝氨酸羧肽酶胞外蛋白, 有表达  [9] 

 OsBISCPL1 LOC_Os08g44640 OsSCP41-丝氨酸羧肽酶类似物, 推测的, 有表达  [10] 

PR2       9  

 Gns1 LOC_Os05g31140 糖基水解酶家族 17, 推测的, 有表达  [11] 

 Gns2 LOC_Os01g71380 糖基水解酶家族 17, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns3 LOC_Os01g71680 糖基水解酶家族 17, 推测的  [12] 

 Gns4 LOC_Os01g71670 糖基水解酶家族 17, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns5; PR-2 LOC_Os01g71340 糖基水解酶家族 17, 推测的, 有表达  [9,13] 

 Gns6 LOC_Os01g71350 糖基水解酶家族 17, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns7 LOC_Os01g58730 糖基水解酶家族 17, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns8 LOC_Os05g41610 糖基水解酶家族 17, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns10 LOC_Os01g51570 糖基水解酶家族 17, 推测的, 有表达  [13] 

PR3       13  

 OsCHIT1; Cht6 LOC_Os02g39330 CHIT1-几丁质家族蛋白前体, 有表达  [14] 

 
OsCHIT2; PR-3;  
OsChia2b; Cht4 

LOC_Os04g41620 CHIT2-几丁质家族蛋白前体, 有表达  
[14~16] 

 
OsCHIT3; OsChia4a; 
Cht5 

LOC_Os04g41680 CHIT3-几丁质家族蛋白前体, 有表达  
[14,16,17] 

 OsCHIT4; Cht12 LOC_Os03g30470 CHIT4-几丁质家族蛋白前体, 有表达  [14] 

 OsCHIT5; Cht9 LOC_Os05g33140 CHIT5-几丁质家族蛋白前体, 有表达  [14] 

 
OsCHIT6; OsChia1d; 
Cht7 

LOC_Os05g33150 CHIT6-几丁质家族蛋白前体, 有表达  
[14,16] 

 
OsCHIT7; OsChia1c; 
Cht-3 

LOC_Os06g51050 CHIT7-几丁质家族蛋白前体, 有表达  
[16,18] 

 
OsCHIT8; OsChia1a; 
Cht1 

LOC_Os06g51060 CHIT8-几丁质家族蛋白前体, 有表达  
[14,16] 

 OsCHIT10; Cht10 LOC_Os01g18400 CHIT10-几丁质家族蛋白前体, 有表达  [14] 

 
OsCHIT14; OsChia2a; 
Cht8 

LOC_Os10g39680 CHIT14-几丁质家族蛋白前体, 有表达  
[14,16] 

 OsCHIT16; Cht11 LOC_Os03g04060 CHIT16-几丁质家族蛋白前体, 有表达  [14] 

 
OsCHIT17; OsChia1b; 
RC7; Chi11; Cht-2 

LOC_Os05g33130 CHIT17-几丁质家族蛋白前体, 有表达  
[15,18,19] 

 OsRCchi1; RCB41 LOC_Os10g28050 几丁质 2, 推测的, 有表达  [20] 

PR4       5  

 OsPR4a; OsPR4 LOC_Os11g37970 WIP5-伤害诱导蛋白前体, 有表达  [21,22] 

 OsPR4b LOC_Os11g37960 WIP4-伤害诱导蛋白前体, 有表达  [22~24] 

 OsPR4c LOC_Os11g37950 WIP3-伤害诱导蛋白前体, 有表达  [22] 

 OsPR4d LOC_Os11g37940 WIP2-伤害诱导蛋白前体, 有表达  [22] 

 OsPR4e LOC_Os11g37930 WIP1-伤害诱导蛋白前体  [22] 
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(续表 1) 

PR 家族 报道的 PR 基因 Loc 号 注释 
被报道家族 

成员数目 

参考 

文献 

PR5       3  

 PR-5; TLP-D34 LOC_Os12g43380 甜蛋白, 推测的, 有表达  [25~30] 

 TLP LOC_Os03g46070 甜蛋白, 推测的, 有表达  [13] 

 PR5K LOC_Os03g14050 类甜蛋白 1 前体, 推测的, 有表达  [31] 

PR6       24  

 BBTI-1; RBBI2-2 LOC_Os01g03310 BBTI1-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32~34] 

 BBTI-2; RBBI2-1 LOC_Os01g03320 BBTI2-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32,35] 

 BBTI-3; RBBI3-2 LOC_Os01g03330 BBTI3-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32,35] 

 BBTI-4; RBBI3-1 LOC_Os01g03340 BBTI4-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32,34,35] 

 BBTI-5: RBBI3-3 LOC_Os01g03360 BBTI5-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32,33,35] 
 BBTI-6; RBBI2-4 LOC_Os01g03380 BBTI6-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 推测的,  

有表达 

 [32,35] 

 BBTI-7; RBBI2-3 LOC_Os01g03390 BBTI7-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32,35] 

 BBTI-8; RBBI2-0 LOC_Os01g03680 BBTI8-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32,35] 

 BBTI-10 LOC_Os07g27980 BBTI10-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体  [32] 

 BBTI-11; OsWIP1-2 LOC_Os01g04040 BBTI11-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 推测的  [32,34,35] 

 BBTI-12; OsWIP1-1 LOC_Os01g04050 BBTI12-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32,35] 

 BBTI-13 LOC_Os03g60840 BBTI13-Bowman-Birk 型胰蛋白酶抑制剂前体, 有表达  [32] 

 OsOC-1 LOC_Os01g58890 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的, 有表达  [36~38] 

 OsOC-2 LOC_Os05g41460 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的, 有表达  [37,38] 

 OsOC-3 LOC_Os05g33880 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的, 有表达  [38] 

 OsOC-4 LOC_Os01g68660 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的, 有表达  [38] 

 OsOC-5 LOC_Os01g68670 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的  [38] 

 OsOC-6 LOC_Os03g11180 半胱氨酸蛋白酶抑制剂 6 前体, 推测的, 有表达  [38] 

 OsOC-7 LOC_Os03g11170 半胱氨酸蛋白酶抑制剂, 推测的  [38] 

 OsOC-8 LOC_Os03g31510 半胱氨酸蛋白酶抑制剂 8 前体, 推测的, 有表达  [38] 

 OsOC-9 LOC_Os03g11160 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的  [38] 

 OsOC-10 LOC_Os04g28250 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的, 有表达  [38] 

 OsOC-11 LOC_Os09g08100 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的, 有表达  [38] 

 OsOC-12 LOC_Os01g16430 半胱氨酸蛋白酶抑制剂前体, 推测的, 有表达  [38] 

PR8       8  

 Gns9 LOC_Os02g53200 -1,3 葡聚糖内切酶前体, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns11 LOC_Os07g35480 -1,3 葡聚糖内切酶前体, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns12 LOC_Os07g35520 -1,3 葡聚糖内切酶前体, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns13 LOC_Os07g35510 -1,3 葡聚糖内切酶前体, 推测的, 有表达  [12] 

 Gns14 LOC_Os07g35350 -1,3 葡聚糖内切酶前体, 推测的, 有表达  [12] 

 Oschib1 LOC_Os10g28080 糖基水解酶前体, 推测的, 有表达  [39] 

 Oschib2 LOC_Os10g28120 糖基水解酶前体, 推测的, 有表达  [39] 

 PR-8 LOC_Os01g64110 糖基水解酶前体, 推测的, 有表达  [9] 

PR9       1  

 POX22.3 LOC_Os07g48020 过氧化物酶前体, 推测的, 有表达  [13,40] 

PR10       4  

 PR-10a; PBZ1; LOC_Os12g36880 病程相关 Bet v I 家族蛋白, 推测的, 有表达  
[5,13,26, 
41~45] 

 PR-10b LOC_Os12g36850 病程相关 Bet v I 家族蛋白, 推测的, 有表达  [26,43] 

 
PR-10c; JIOsPR10; 
OsPR-10 

LOC_Os03g18850 病程相关 Bet v I 家族蛋白, 推测的, 有表达  
[13,43,46,

47] 
 RSOsPR10 LOC_Os12g36830 病程相关 Bet v I 家族蛋白, 推测的, 有表达  [26,48,49] 
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(续表 1) 

PR 家族 报道的 PR 基因 Loc 号 注释 
被报道家族 

成员数目 

参考 

文献 

PR13       12  

 Osthi1 LOC_Os06g31890 THION3-植物硫素蛋白家族前体, 有表达  [50] 

 Osthi2 LOC_Os06g31280 THION1-植物硫素蛋白家族前体, 推测的  [50] 

 Osthi3 LOC_Os06g31800 THION2-植物硫素蛋白家族前体, 有表达  [50] 

 Osthi4 LOC_Os06g31930 硫素蛋白前体, 推测的, 有表达  [50] 

 Osthi5 LOC_Os06g31960 THION5-植物硫素蛋白家族前体, 有表达  [50] 

 Osthi6 LOC_Os06g32020 THION6-植物硫素蛋白家族前体, 有表达  [50] 

 Osthi7 LOC_Os06g32160 THION7-植物硫素蛋白家族前体, 有表达  [50,51] 

 Osthi8 LOC_Os06g32240 THION9-植物硫素蛋白家族前体, 有表达  [50] 

 Osthi9 LOC_Os06g32350 THION12-植物硫素蛋白家族前体  [50] 

 Osthi10 LOC_Os06g32370 THION16-植物硫素蛋白家族前体, 推测的  [50] 

 Osthi11 LOC_Os06g32550 THION14-植物硫素蛋白家族前体, 推测的, 有表达  [50] 

 Osthi12 LOC_Os06g32600 THION15-植物硫素蛋白家族前体, 有表达  [50] 

PR14       8  

 
RLTP1 LOC_Os11g02369 LTPL7-蛋白酶抑制剂/种子贮藏蛋白/LTP 家族蛋白前体, 

有表达 
 

[50~54] 

 
b1; OsLTP1 LOC_Os12g02310 LTPL11-蛋白酶抑制剂/种子贮藏蛋白/LTP 家族蛋白前体, 

有表达 
 

[55,56] 

 
a15; nsLTP1; OsLTP2 LOC_Os12g02320 LTPL12-蛋白酶抑制剂/种子贮藏蛋白/LTP 家族蛋白前体, 

有表达 
 

[55~57] 

 
RLTP2; nsLTP2 LOC_Os03g02050 LTPL151-蛋白酶抑制剂/种子贮藏蛋白/LTP 家族蛋白前

体, 有表达 
 

[53,57~59] 

 
LTP110 LOC_Os11g02350 LTPL25-蛋白酶抑制剂/种子贮藏蛋白/LTP 家族蛋白前体, 

有表达 
 

[60,61] 

 
b21 LOC_Os12g02300 LTPL26-蛋白酶抑制剂/种子贮藏蛋白/LTP 家族蛋白前体, 

有表达 
 

[55] 

 
OsC6 LOC_Os11g37280 LTPL68-蛋白酶抑制剂/种子贮藏蛋白/LTP 家族蛋白前体, 

有表达 
 

[62] 

 
OsLTP5 LOC_Os11g02389 蛋白酶抑制剂/种子贮藏蛋白/LTP 家族蛋白, 推测的,  

有表达 
 

[56] 

PR16       12  

 OsGLP8-1 LOC_Os08g08920 含 Cupin 结构域蛋白  [63] 

 OsGLP8-2 LOC_Os08g08960 含 Cupin 结构域蛋白, 有表达; 类萌蛋白  [63] 

 OsGLP8-3 LOC_Os08g08970 含 Cupin 结构域蛋白, 有表达  [63] 

 OsGLP8-4 LOC_Os08g08980 含 Cupin 结构域蛋白, 有表达  [63] 

 OsGLP8-5 LOC_Os08g08990 含 Cupin 结构域蛋白, 有表达  [63] 

 OsGLP8-6 LOC_Os08g09000 含 Cupin 结构域蛋白, 有表达  [63] 

 OsGLP8-7 LOC_Os08g09010 含 Cupin 结构域蛋白  [63] 

 OsGLP8-8 LOC_Os08g09020 含 Cupin 结构域蛋白  [63] 

 OsGLP8-9 LOC_Os08g09040 含 Cupin 结构域蛋白  [63] 

 OsGLP8-10 LOC_Os08g09060 含 Cupin 结构域蛋白  [63] 

 OsGLP8-11 LOC_Os08g09080 含 Cupin 结构域蛋白  [63] 

 OsGLP8-12 LOC_Os08g13440 含 Cupin 结构域蛋白  [63] 

  合计     113  
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grisea)、茉莉酸(jasmonic acid, JA)、水杨酸(salicylic 

acid, SA)、过氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2)、蛋白

酶抑制剂斑蝥素(cantharidin, CN)和草藻灭(endothall, 

EN)的诱导, 对光、伤害、磷酸酶抑制剂等环境胁迫

和化学处理作出反应 [3,4]. 迄今为止对 OsPR1a 和

OsPR1b 在各种处理条件下的表达特征的研究最为系

统 , 为 便 于 直 观 地 阅 读 , 本 文 根 据 文 献 提 供 的 数   

据[3,4,7,8], 归纳了它们的表达特征(表 2). 利用 Western 

blotting 技术, 检测到 OsPR1a 和 OsPR1b 蛋白质在白

叶枯病菌(Xanthomonas oryzae pv. Oryzae, Xoo)侵染

后表达提高[7]. Mitsuhara 等人[8]报道, 水稻中 12 个

PR1 家族成员(包括 OsPR1a 和 OsPR1b 在内)在水稻-

稻瘟病菌的亲和互作(susceptible, S)中转录水平均呈

明显上调; 其中, OsPR1#074 (OsPR1a), OsPR1#011 

(OsPR1b), OsPR1#012 和 OsPR1#101 在水稻-稻瘟病

菌 的 不 亲 和 互 作 (resistant, R) 中 也 上 调 ; 另 外 , 

OsPR1#021 和 OsPR1#022 呈伤害诱导表达. 在不同

的水稻-病原物互作过程中, PR1 家族成员的表达模

式不同. 由此可以推测, 它们可能借由不同途径发挥

作用.  

2  水稻 PR2 基因家族 

PR2 家族属于 β-1,3-葡聚糖酶类, 在水稻基因组

中有 41 个注释为 β-1,3-葡聚糖酶(β-1,3-glucanse)的基

因. 另外, 还有 36 个基因被注释为糖基水解酶家族

17 (glycosyl hydrolase family 17)的基因, 后者也具有

β-1,3-葡聚糖酶的典型特征 [65], 所以一并将其归入

PR2 家族(表 1, 表 S1).  

β-1,3-葡聚糖酶是在植物中表达丰度很高的水解

酶, 它们一般是水解 β-1,3-糖苷键, 破坏真菌的细胞

壁 , 从 而 对 植 物 本 身 发 挥 保 护 作 用 . Gns1 (Os05g 

31140)属于糖基水解酶家族 17, 具有 β-1,3-葡聚糖酶

活性; 受真菌侵染和黑暗处理后, 该基因的转录和蛋

白质表达均提高; 在 CaMV 35S 启动子驱动下, 转

Gns1 基因的水稻表现生长迟缓, 根的生长受到抑制, 

但育性、发芽和胚芽鞘的伸长均未受到影响, 接种稻

瘟病会诱发超敏反应, 表现抗病性增强, 并且转基因

植株中 PR1 和 PBZ1 表达也能被较早地诱发[11]. 通过

免疫印迹分析发现, 水稻 PR2 (Gns5, Os01g71340)蛋

白质在抗白叶枯病菌反应中信号增强, 有意思的是, 

其表达变化也发生在感病反应中 , 甚至在感病反应

中的变化更大, 这一结果揭示 PR 蛋白质在抗、感反

应中均发挥作用[9].  

3  水稻 PR3 基因家族 

PR3 家族属于几丁质酶, 在水稻基因组中有 18

个几丁质酶(chitinase)编码基因(表 1, 表 S1). 几丁质

酶主要水解几丁质多聚体的 β-1,4 键, 产生 N-乙酰葡

聚糖胺寡聚体. 高等植物中普遍存在几丁质酶, 但至

今未发现植物中存在这种酶的底物——几丁质 , 而

几丁质是许多植物病原真菌细胞壁的主要成分 , 所

以一般认为植物中几丁质酶的作用很可能与抗病相

关 . 体外表达的几丁质酶能抑制病原真菌的孢子萌

发和菌丝生长, 因此, 几丁质酶一直被看作是抗植物

真菌病害的功能分子 [66]. 将几丁质酶基因导入植物, 

可 提 高 植 物 抗 真 菌 病 害 的 能 力 , 转 几 丁 质 酶 基 因

RC7 (PR3, Os05g33130)的水稻具有抗纹枯病能力[15], 

转 Cht-2 (即 RC7, Os05g33130)或 Cht-3 (Os06g51050)

基因的水稻对稻瘟病的抗性提高 [18]. 同时转化几丁

质酶 Chi11 (也是 RC7, Os05g33130)和 β-1,3-葡聚糖酶

(Gns1, Os05g31140) 的 水 稻 增 强 了 对 纹 枯 病 菌

(Rhizoctonia solani)的抗性 [19]. OsChia1a, OsChia1b, 

OsChia1c, OsChia1d 和 OsChia4a 等几丁质酶在 N 端

有几丁质结合域(CBD), 而 OsChia2a 和 OsChia2b 没

有, OsChia1c 具有很高的体外抑菌活性, 但缺失 CBD

的突变体 OsChia1cCBD 和 OsChia2b 抑菌活性都较

低 [16]. OsChia4a 受 JA 诱导大量表达, 重组表达的

OsChia4a 蛋白质在体外可抑制稻瘟病菌的孢子萌发

和菌丝生长 , 其启动子区的 E-box (CANNTG)是与

JA 作用的顺式作用元件, 据此推测该基因的转录可

能受 JA 的诱导[17].  

4  水稻 PR4 基因家族 

PR4 分为 2 个亚类, 第一个亚类的 N 端有保守的

富含半胱氨酸的几丁质结合结构域(也称为 hevein 结

构域), 第二个亚类没有 N 端的 hevein 结构域; 所有

的 PR4 都含有 C 端的 BARWIN 结构域, 该结构域含

有 6 个半胱氨酸残基, 能够形成 3 个二硫键, 并具有结

合糖链的功能[21]. 用大麦的 BARWIN 和烟草的 PR4A

序列, 在水稻基因组中找到了 5 个同源的基因[22]. 由

于 PR4 受伤害的诱导, 因此在水稻基因组注释中被

称为伤害诱导蛋白质(wound-induced protein, WIP). 

此外, 在水稻基因组中, 还有 2 个基因也编码带有

hevein 结构域的蛋白质, 也一并列入水稻 PR4 基因 
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家族中(表 1, 表 S1). 水稻 OsPR4 (Os11g37970)在与

稻瘟病菌亲和与不亲和互作中其转录水平均有表达, 

健康叶片中也有微量的表达; JA、脱落酸(abscisic acid, 

ABA)、斑蝥素、草藻灭、冈田软海绵酸(okadaic acid)

能诱导其表达; 但伤害、SA、乙烯(ethylene, ET)和

H2O2 处理都没有诱导作用 [22]. 大肠杆菌中表达的

OsPR4b 蛋白质具有抗纹病菌的活性[23]. 用 PLACE

软件分析顺式作用元件, 发现 OsPR4b 基因起始密码

子上游 1.5 kb 的区域内存在几个可能与 PR 基因表达

调控 相关的顺式 作用元件 , 如 W-box, PAL-boxA, 

GT-1 结合序列, Dof 结合序列和 MybStl 元件等[24]. 

有报道表明, WRKY 转录因子能够和 W-box 结合, 在

植物防卫反应中发挥调控作用 [67]. 除 OsPR4e 外 , 

OsPR4a-d 都在某些特定的时空条件下表达, 如受稻

瘟病菌接种的影响, 并且受非生物逆境的诱导, 如干

旱、盐、冷、伤害、热激及紫外线处理等, 甚至有些

PR4 的转录受 ABA 和 JA 的诱导; 超表达 OsPR4a 的

植株在幼苗期和孕穗期具有良好的抗旱效果[22].  

5  水稻 PR5 基因家族 

PR5 属类甜蛋白质(thaumatin-like proteins, TLPs), 

具有 β-1,3 葡聚糖结合活性[1,26,68]、β-1,3 葡聚糖酶活

性[69]、激酶活性[70]、肌动蛋白结合活性[71]、抗胰蛋

白酶[72]、抗淀粉酶活性[72]及抑真菌活性等[1,26,70,73,74], 

其 氨 基 酸 序 列 与 非 洲 西 非 竹 竽 (Thaumatococcus 

danielli)的甜蛋白质(thaumatin)高度同源 , 故被称为

类 甜 蛋 白 质 . 甜 蛋 白 质 具 有 甜 味 但 没 有 抗 真 菌 的  

活 性 , 而 类 甜 蛋 白 质 没 有 甜 味 但 具 有 抗 真 菌 活    

性[1,26,70,73,74]. 在 TLPs 的三维结构中, 由 16 个保守的

半胱氨酸残基构成的 8 个二硫键保证了 TLPs 结构的

稳定性, TLP 中二硫键个数和位置都是高度保守的[75]. 

在水稻基因组中有 33 个 TLP 编码基因(表 1, 表 S1). 

外源 JA 处理和稻瘟病菌接种可使 PR5 (TLP-D34, 

Os12g43380)转录水平增高[27]. 超表达 PR5 可提高水

稻对纹枯病的抗性[25,28~30].  

6  水稻 PR8 基因家族 

Park 等人[39]在受稻瘟病侵染的水稻叶片中鉴定

到 1 个Ⅲ型几丁质酶编码基因 Oschib1 (Os10g28080)

并同时发现一个相邻的成员 Oschib2 (Os10g28120), 

将其归为 PR8 家族, 这 2 个基因注释为糖基水解酶

(glycosyl hydrolase). 在水稻基因组中注释为糖基水

解酶的基因共有 144 个, 其中 36 个为糖基水解酶家

族 17 的成员, 根据文献[16,65]将其列入 PR2 中. 其

余的 108 个糖基水解酶, 连同另外 74 个注释为糖基

水解酶(glucosidase)的基因列入 PR8 中, 所以 PR8 成

员总数为 182 个(表 1, 表 S1).  

在稻瘟病菌或白叶枯病菌侵染水稻后, OsChib1

的转录水平大大增加, 在水稻-稻瘟病菌非亲和反应

中 Oschib1 的上调更为快速; 另外, OsChib1 的转录也

受 SA、乙烯、茉莉酸甲酯、H2O2 和 CuSO4 等处理的

诱导[39]. Hou 等人[9]发现 PR8 成员(Os01g64110)在水

稻苗期、分蘖期、孕穗期、开花期及成熟叶片中均表

达, 其中成熟期的叶片中表达最多; 另外 Os01g64110

也受白叶枯病菌地诱导表达, 提示 PR8 在水稻正常

生长和抗性反应中都发挥着作用 . 编码葡萄糖苷酶

的 Gns9 在胚芽鞘、黄化苗、愈伤组织、发育中的种

子及根部表达量高, 但不受赤霉素、生长素、乙烯利、

水杨酸、真菌激发子和伤害等处理的诱导[12], 说明它

可能在植物生长发育中发挥作用, 与抗性关系不大.  

7  水稻 PR10 基因家族 

在水稻基因组中有 10 个 PR10 基因(表 1, 表 S1). 

其 中 1996 年 鉴 定 的 PBZ1 (OsPR10a, OsPR10, 

Os12g36880)是第一个被鉴定出的 PR10 家庭成员[41], 

它受稻瘟病菌[13]、白叶枯病菌[7]及盐胁迫[45]的诱导表

达. 另外, 体外表达的 PBZ1 蛋白质有 RNase 酶的活

性, 并可诱发水稻悬浮培养细胞及烟草叶片的死亡[42]. 

OsPR10a 在水稻叶片中表达, 这可能与其在叶片中

有效抵抗病原菌相关, 在病菌侵染 12 h 后转录水平

增强, 一直持续到 144 h, OsPR10b 转录水平的积累是

在病菌侵染 48 h 后, 属于后期诱导表达[43]. Jwa 等人[46] 

2001 年在茉莉酸诱导条件下发现一个表达水平提高

的 PR10 家族成员, 被命名为 JIOsPR10 (jasmonate 

inducible OsPR10), 该基因在正常生长和受到伤害的

叶片中都检测不到转录信号, 但受稻瘟病菌的诱导. 

后来又发现该基因编码的蛋白质在正常生长的花、根

等 组 织 中 及 在 衰 老 及 伤 害 条 件 下 也 会 表 达 [47]. 

Hashimoto 等人[48]2004 年鉴定到一个受盐、旱、JA

和噻菌灵及接种稻瘟病菌的诱导, 但不受低温、ABA

及 SA 的诱导的 PR10 成员, 由于其诱导表达一般只

发 生 在 根 中 , 因 此 被 称 为 根 特 异 的 OsPR10 (root 

specific rice PR10, RSOsPR10). 进 一 步 调 查 发 现 , 

RSOsPR10 可以受 JA 和乙烯的诱导, 但这种诱导可
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以被 SA 所抑制; 另外转录因子 OsERF1 (Os04g46220)

的诱导上调往往发生在 RSOsPR10 之前; 由此推测 , 

OsERF1 是响应 JA/乙烯反应的转录因子之一, 通过

诱导 RSOsPR10 的表达在胁迫反应过程中发挥作  

用[49]. 此外, Bet V 是植物 PR10 家族中的保守结构域, 

该结构域具有通过非共价相互作用结合多种配体的

能力, 包括激动素(kinetin, KN)、脂肪酸、黄酮、油

菜素内酯等[1], 但水稻 PR10 的 Bet V 结构域的功能

还没有报道.  

8  水稻 PR13 基因家族 

PR13 为硫素蛋白类, 在水稻基因组中有 48 个硫

素编码基因(表 1, 表 S1). 硫素基因编码具有抗菌活

性的蛋白质 , 在水稻种子萌发时 , 在水稻胚芽鞘中

PR13 (Osthi1, Osthi4, Osthi5, Osthi6, Osthi7 和 Osthi8

的混合转录本)转录水平很高, 帮助水稻种子抵抗病

原物的侵染, 但随后迅速降低, 3 d 后已经检测不到

其转录信号 ; 但如果用赤霉素(GA)和芸苔素(BL)共

处理, 则可以抑制硫素的下降, 而 2 种试剂单独处理

的效果较差, 说明 GA 和 BL 是相互协同的. JA 可以

取代 GA 和 BL 的作用, 其浓度变化与硫素基因的转

录变化相平行, 提示 JA 可以正调控硫素基因的转录. 

在黄化苗中的硫素含量比较高, 但 JA 的含量却不高, 

说明在暗条件下有另外的信号途径来保持硫素的水

平[50]. 用含有 8987 个 EST 克隆的芯片筛选 ABA 或

GA 处理条件下在愈伤组织中转录发生变化的基因, 

发现有 509 个基因的转录发生变化, 其中硫素编码基

因(Os06g32160)在 2 种处理条件下都发生了变化, 进

一步对硫素编码基因的上游序列进行分析 , 找到了

ABA 响应元件、GA 响应元件及病原菌、干旱、低温

等胁迫相关的响应元件 [51]. 水稻体内表达的硫素虽

然在胚芽鞘中也呈组成型表达 , 但还是不足以抵抗

通过某些水稻种子传播的细菌性病害 , 如水稻伯克

霍尔德氏菌 Burkholderia plantarii 和 Burkholderia 

glumae. 将燕麦的硫素基因(Asthi1)转化水稻 , 可使

水稻幼苗高水平的表达燕麦的硫素 , 并有效地抵抗

细菌的危害, 从而使植株正常生长[76].  

9  水稻 PR14 基因家族 

PR14 属于脂转运蛋白编码基因, 该蛋白质具有

转移多种脂肪复合物的作用. 通过基因组分析, 在水

稻基因组中鉴定到 52 个 LTP 基因[77]. 实际上, 根据

水稻的基因组注释结果, 水稻中有 163 个 LTP 或其相

似基因. 1994 年 Vignols 等人[52]以玉米的 LTP 基因为

探针, 通过 Southern 分析表明水稻中的 LTP 是一个

多基因家族; LTPL7 (Os11g02369)在水稻胚芽鞘、叶

片和盾片中大量表达, 在根和胚乳中也有表达, 花组

织中未检测到. 随后, 又有 3 个水稻 LTP 基因被鉴定, 

分 别 是 a15 (LTPL12, Os12g02320), b1 (LTPL11, 

Os12g02310) 和 b21 (LTPL26, Os12g02300), 通 过

Northern 分析发现, 它们在盐、SA 和 ABA 的诱导下

有不同的表现特征[55]. RLTP2 (LTPL151, Os03g02050)

基因被克隆, 其 mRNA 仅仅在成熟种子中积累; 在

生长组织中, 其 mRNA 只有在受到 ABA、甘露醇和

NaCl 诱导后才表达[53]. 通过氨基酸的点突变, 鉴定

了水稻 nsLTP2 (同 RLTP2, Os03g02050)与脂转运蛋

白的重要结合位点, 其中 L8A, F36A 和 V49A 的突变

会急剧地改变该蛋白质的四级结构并影响配体结合

和脂转运能力 , 说明这 3 个氨基酸发挥着重要作   

用 [59]. 在水稻根部受病原真菌摩西球囊菌 (Glomus 

mosseae)侵染后, LTP 基因(a15, b1 和 b21)的转录会发

生变化 , 主要表现为在真菌形成附着胞并穿透根表

皮过程中表达上调 ; 而当真菌在根部组织中定植后

则表达下降; 转基因水稻表达 LTPb1/Gus 的组织化

学染色结果验证了 LTP 基因的转录变化; 同时 LTP

基 因 的 上 调 与 苯 丙 氨 酸 解 氨 酶 (phenylalanine 

ammonia-lyase, PAL, Os02g41680) 基 因 的 诱 导 相 一  

致[78]. 体外表达的水稻 LTP110 (Os11g02350)蛋白质

可以抑制稻瘟病菌(Pyricularia oryzae)的孢子萌发, 但

对白叶枯病菌的生长影响很小[60]. 水稻脂转运蛋白编

码基因 OsC6 (Os11g37280)在花粉发育中起重要作用, 

该蛋白质具有油质结合活性, 在绒毡层细胞质、绒毡

层胞外空间、囊壁中层、花粉囊小室、花粉外壁都    

有表达, 将 OsC6 基因沉默可导致绒毡层微粒体发育

缺陷, 花粉外壁发育缺陷, 从而最终降低水稻花粉的

育性[62].  

10  水稻的 PR15 和 PR16 基因家族 

最初报道的 PR15 和 PR16 是草酸氧化酶(oxalate 

oxidase)和类草酸氧化酶(oxalate oxidase-like). 在水

稻中有 12 个类萌蛋白质(germin-like protein, GLP), 

将其归入 PR16 家族. 对另外 37 个注释为“带有 Cupin

结构域”, 但未归入 GLP 的蛋白质, 将其归入 PR15

家族. 水稻 PR15 的功能未见报道, 但有多篇报道表
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明水稻 PR16 家族的 GLP 与抗病相关. 在水稻第 8 号

染色体上有一个主效 QTL, 其中含有 12 个 OsGLP 成

员, 用 RNAi 技术干扰其中的几个或全部成员, 然后

用稻瘟病菌接种, 发现 OsGLP 被抑制的程度与稻瘟

病的敏感性高度相关, 表明这些 QTL 决定着水稻的

抗病性[63]. 水稻 GLP 蛋白质均定位于细胞壁上, 从

这种位置特征推测, GLP 蛋白质是在侵染的早期真菌

侵入水稻细胞之前行使保护水稻叶片的功能的 [63]. 

OsGLP1 (Os08g35760)主要在水稻的在绿色营养组织

中表达, 用 RNAi 干扰技术将基因沉默后, 水稻表现

出半矮化症状, 并且容易受到真菌的侵染; 将该基因

转化烟草, 发现表达 OsGLP1 的烟草植株增强了对真

菌病原物(Fusarium solani)的抗性[79]. Os03g48750 在

水稻不同发育时期的叶片组织中均呈表达 , 并且不

受白叶枯病菌的诱导[9], 推测其在水稻正常生长发育

中也具有某种功能.  

11  水稻的其他 PR 基因家族 

PR6 为蛋白酶抑制剂 , 水稻的胰蛋白酶抑制剂

(trypsin inhibitor)、半胱氨酸蛋白酶抑制剂(cysteine 

proteinase inhibitor) 和 蛋 白 酶 抑 制 剂 Ⅱ 家 族

(proteinase inhibitor Ⅱ family)共有 32 个成员. Qu 等

人[35]研究了 7 个胰蛋白酶抑制剂, 发现它们的结构、

组 织 表 达 及 诱 导 方 式 有 所 不 同 , 其 中 RBBI3-1 

(Os01g03340)具有抑制胰蛋白酶的活性, 但是不具有

抑 制 胰 凝 乳 蛋 白 酶 的 活 性 , 转 基 因 RBBI2-3 

(Os01g03390)的水稻具有稻瘟病抗性. PR7 为金属内

肽酶(Metalloendoproteinase), 在水稻基因组中有 3 个

成员. PR9 家族属过氧化物酶类(Peroxidase), 在水稻

基因组中共有 161 个成员. PR12 是防御素(defensin), 

水 稻 基 因 组 中 有 60 个 成 员 . PR11 是 几 丁 质 酶

(Chitinase) 18 家族中的 class Ⅴ[80], 另外在大麦中新

发现的 PR17 (Zinc-metalloproteinases)[81]及 PR18[1,82,83]

等 3 个 PR 家族在水稻基因组中没有相关的注释基因. 

苯丙氨酸解氨酶(phenylalanine ammonia-lyase, PAL)

也经常被作为病程相关基因[9,78], 在水稻中有 8 个成

员, 将其列入“其他”类别中, 随着工作的深入开展和

数据的积累, 对这些 PR 基因的划分将会越来越准确.  

12  水稻 PR 基因的特点、研究意义和展望 

根据现有信息, 总结了水稻 PR 基因的几个特点: 

(1) 水稻 PR 基因的种类较多、数目也较大, 根据文

献报道和注释信息, 列出的水稻 PR 基因有 900 多个, 

约占水稻注释基因的 2%. (2) PR 基因不但在水稻-病

原物互作中表达发生变化, 而且有许多 PR 基因在非

生物逆境胁迫、化学试剂处理及正常生长过程中都有

表达或表达发生变化 , 提示其大都具有较为广泛的

功能(表 3). (3) 从 PR 基因编码蛋白质的特性分析来

看, 它们是处在生物反应的最下游, 在抗病反应中是

处于与病原物反应第一线的“工蜂”. (4) PR 基因发生

转录或表达变化的尺度比较大 , 所以在多种反应中

比较容易发现它们的变化.  

从以上特点的分析可以看出, 水稻 PR 相关研究

具有特殊且重要的理论意义和应用价值: (1) 由于 PR

基因在生物反应的最下游发挥作用 , 与上游分子相

比, 改变 PR 的表达对生物体系的扰动相对较小, 因

此为 PR 的研究提供了一个相对简单的功能研究模式. 

(2) 处于下游的 PR 基因可能是不同生物反应的共享

元件, 如果确定了在不同抗病途径都发挥作用的 PR

基因, 则通过调控该 PR 基因的表达可能实现一定程

度的广谱抗性. (3) 不同家族的 PR 基因大都有较为

清晰的生化特征 , 它们协同作用使植物具备了抵抗

病原物的能力, 对不同 PR 基因的研究可以解剖它们

在抗病中的直接作用. (4) 由于 PR 的变化尺度较大, 

其 有 望 成 为 多 种 重 要 反 应 的 分 子 标 志 物 , 其 中

OsPR1a, OsPR1b 和 OsPR10a (PBZ1)等在多种生物过

程中有较为广泛的变化, 对 PR 基因表达特征的系统

鉴定可使之成为区分不同生物反应的工具.  

对水稻 PR 基因的研究, 提出以下应予重点关注

的几个方面. (1) 应加强水稻 PR 相关数据的整理, 利

用芯片和高通量测序技术已经产生大量的转录数据; 

另外 , 利用基于质谱和抗体的蛋白质组学技术也积

累了一些蛋白质表达的信息 , 对数据库和文献中展

示的信息进行系统整理可望加深对 PR 的整体了解. 

(2) 以水稻及其重要病原物(稻瘟病菌和白叶枯病菌

等)为模式, 系统调查不同 PR 基因的表达, 包括亲和

或不亲和反应中的表达 , 其中对诱导表达变化的定

量和动态分析是尤其需要重点关注的. (3) 应加强对

PR 基因的顺式调控元件及上游的转录因子的研究, 

作用于同一生物反应的 PR 基因可能具有相似的调控

方式, 也就是说, 它们可能有保守的顺式调控元件或

相同的转录因子. (4) 可通过遗传转化策略改变特定

PR 基因的表达并系统鉴定其对水稻抗病反应的影响

等. (5) 加强与其他植物 PR 基因研究的横向沟通, 了 
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解 PR 同源基因间在不同植物中的功能特征, 发现可

能的 PR 功能和调控机理的保守性. 实际上, 在拟南

芥、番茄和烟草等植物中也有大量的 PR 基因相关报

道[69~73], 综合 PR 基因的信息可望在植物大背景下形

成对 PR 的了解. 综上所述, 系统地开展水稻 PR 的 

研究对了解抗病机理、鉴定分子标志物及创造具有 

应用价值的抗病材料等具有重要的理论意义和应用

价值.  
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Pathogenesis-related (PR) genes have been reported in almost every kind of plant. Their widespread distribution, sequence similarity 
and conserved functions support the view that PR genes play important roles. PR genes were originally identified in plants infected by 
a pathogen; however, a recent report revealed that the expression of PR genes may be elevated during aging, mechanical wounding, 
abiotic stress, hormone treatments and even under normal growth and development conditions. The inconsistent nomenclature and 
large numbers of PR genes make their functional investigation difficult. In this paper, we collected reports for rice PR genes, and listed 
the names, annotations, and functions of representative PR genes. We also summarized their expressions during disease resistance, 
abiotic stress and in transgenic PR plants. Importantly, we correlated the genes with different names in the literature on the basis of 
locus number and their amino acid sequences. In addition, we discussed the significance of PR genes from different perspectives. 
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