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细胞核在植物防御反应中的作用
尹　 超，　 李　 梅，　 刘昱辉

中国农业科学院生物技术研究所，北京１０００８１

摘　 要：植物细胞与动物细胞一个基本的共同特征是细胞核与细胞质之间都存在着物质交换。大多数真核生物参与细
胞核核膜运输的大分子具有保守性，这些细胞核组分的突变会损害植物体防御信号的传导，因此核质交换在植物先天性
免疫中起重要作用。细胞核核膜对于防御调节因子在空间上的相互隔离，以及细胞受到外界刺激后相应调节因子受诱
导发生易位进入细胞核，是植物体中相关防御基因表达调控的基础。病原微生物的无毒蛋白多数作用于植物细胞的细
胞核；寄主的抗性蛋白、免疫元件、转录因子、转录调控因子等重要成分不断进行核质交换，并且这些寄主成分在细胞核
内的积累量对植物防御反应的水平起着决定性的影响。这些实事都进一步说明了植物细胞核对于植物与病原微生物之
间的相互作用具有重要影响。本文就细胞核对于植物体与病原微生物之间相互识别的重要性进行了新的论述。
关键词：细胞核；核质运输；防御反应信号传导；植物免疫反应
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　 　 植物体的抗病性是由多个层次的非特异性免
疫系统协同调控的，这些免疫系统与动物的免疫
系统具有一些相同的基本特征［１］。第一层防御
体系主要依赖于病原体（或微生物）相关分子模
式（ｐａｔｈｏｇｅｎａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎｓ，ＰＡＭＰｓ
或ｍｉｃｒｏｂｅａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎｓ，ＭＡＭＰｓ）
的识别。ＰＡＭＰｓ（或ＭＡＭＰｓ）的组分在众多病原

微生物中具有保守性［２］。寄主细胞对ＰＡＭＰｓ的
识别主要借助于特异性模式识别受体，该识别过
程称为病原体触发式免疫（ｐａｔｈｏｇｅｎ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍ
ｍｕｎｉｔｙ，ＰＴＩ），它参与诱发植物体的基本防御［３］。
第二层防御系统是对病原体合成的无毒效应蛋白
的分子识别，称为效应蛋白触发式免疫（ｅｆｆｅｃｔｏｒ
ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＥＴＩ）。无毒效应蛋白是病原体



针对植物细胞第一层防御系统进化产生的识别受
体，可使病原微生物避开ＰＴＩ，并能够促进病原体
生长。第二层防御系统还涉及其他受体蛋白的参
与，主要是带核苷酸结合位点和富亮氨酸结构域
（ＮＢＬＲＲ）的抗性蛋白，其主要的功能是识别特
异的病原体无毒蛋白，或其对宿主细胞组分产生
影响。ＮＢＬＲＲ类的Ｒ蛋白（ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ）
根据不同的Ｎ端结构域、螺旋卷曲（ＣＣ）或Ｔｏｌｌ ／
白介素－ １ 受体（ＴＩＲ）结构域划分为两类。
ＮＢＬＲＲ类Ｒ蛋白的功能正如一个分子开关，当
被无毒蛋白激活后，可以导致宿主防御相关基因
的重新编程，提高植物的防御能力。效应蛋白触
发式免疫通常与植物体的超敏反应（ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉ
ｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ，ＨＲ）相关联。超敏反应是一种细胞
程序性死亡过程，可抑制侵染位点处病原体的
生长［４，５］。

对于病原体无毒蛋白以及植物体非特异性免
疫过程中自身重要组分定位的研究表明，植物细
胞中多种细胞器都参与了防御反应相关的识别及
信号转导的过程［６］。越来越多的证据表明，一些
自细胞质转入细胞核的蛋白质组分对于植物细胞
防御相关基因的表达调控具有重要的作用［７］。
植物体的非特异性防御反应涉及多种核质运输的
参与，包括信使ＲＮＡ的出核运输、带核定位信号
（ｎｕｃｌｅａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌ，ＮＬＳ）蛋白的入核运
输，以及核输出信号（ｎｕｃｌｅａｒ ｅｘｐｏｒｔ ｓｉｇｎａｌ，ＮＥＳ）
介导的核内蛋白的出核运输等［８］。大多数病毒、
细菌和卵菌的无毒蛋白都以细胞核为目标，直接
攻击细胞核上对防御反应起至关重要作用的细胞
核组分［９］，或者通过自身的细胞核易位影响相关
Ｒ蛋白的亚细胞定位［１０］。不同的Ｒ蛋白在细胞
质与细胞核之间的动态运输对于植物的防御反应
有非常重要的影响［１１］。综上所述，这些发现将细
胞核定位于植物和病原体相互作用的第一线。更
重要的是，与植物防御反应相关的重要成分可以
通过细胞核膜在细胞质与细胞核之间穿梭，这为
两个区域之间防御信号的交换提供了一个可行的
途径。植物细胞中许多未激活转录因子或转录调
节因子会滞留在细胞质中，当寄主细胞受到病原
体入侵时，这些因子被激活，并利用核定位信号通
过细胞核膜运输到细胞核内，使植物细胞迅速接
收细胞表面感应信号并通过胞质信号转导系统将
防御基因激活［１２］。

１　 核质内防御相关蛋白的相互作用

细胞质中一些防御相关蛋白通过跨细胞核膜
运输，与细胞核内抗性相关蛋白发生作用，从而诱
发防御相关基因的表达，这一过程是植物防御反
应的重要组成部分。
１． １　 与ＭＬＡ受体相关的植物非特异性防御

最新研究表明，一些细胞质ＮＢＬＲＲ受体的
部分结构定位在细胞核上，具有触发植物非特异
性防御的作用。例如，大麦中的Ｍｌａ抗性位点编
码ＣＣＮＢＬＲＲ受体蛋白，该基因对白粉病菌
Ｂｌｕｍｅｒｉａ ｇｒａｍｉｎｉｓ ｆ． ｓｐ． ｈｏｒｄｅｉ具有株特异性免疫
（ｉｓｏｌａｔｅｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｍｍｕｎｉｔｙ）的作用［１３］。Ｓｈｅｎ等［１０］

发现胞内蛋白ＭＬＡ１０既存在于细胞质中，又存在
于细胞核。ＭＬＡ１０在细胞核内的积累是激活
ＭＬＡ１０介导的防御反应所必须的，而这个积累的
过程是由其同源效应物ＡＶＲＡ１０诱发的。在正常
情况下，ＭＬＡ１０蛋白与核输出信号形成融合蛋白
后会阻止ＭＬＡ１０ 在细胞核内的积累，并导致
ＭＬＡ１０蛋白失去功能。同时，研究显示ＭＬＡ１０
的ＣＣ结构域与大麦中两个ＷＫＲＹ转录因子
ＨｖＷＲＫＹ１和ＨｖＷＲＫＹ２密切相关，而这两个转
录因子是病原体触发式基本免疫应答的抑制因
子［１０］。植物细胞核内的ＭＬＡ１０与ＨｖＷＲＫＹ２相
互作用需要ＡＶＲＡ１０参与。当植物体检测到病原
微生物入侵后，细胞质中的ＭＬＡ受体被ＡＶＲＡ１０
激活，通过细胞核膜转运入细胞核，进而通过抑制
ＨｖＷＲＫＹ１ ／ ２的活性，使细胞核内的转录发生快
速的重新编程，引起寄主细胞的免疫应答反应。
因此，细胞质中被ＰＡＭＰ激活的ＭＬＡ受体通过跨
膜运输直接与细胞核中的ＨｖＷＲＫＹ１ ／ ２抑制因子
发生作用，形成了一个不依赖Ｒ基因特异信号元
件，并能将病原菌体的检测与防御相关基因的表
达调控迅速联系起来的便捷分子途径。
１． ２　 与ＲＲＳ１Ｒ蛋白相关的防御信号通路

ＲＲＳ１Ｒ蛋白同时具有ＮＢＬＲＲ结构域和
ＷＫＲＹ元件。实验表明，在酵母细胞中ＲＲＳ１Ｒ
能与Ｒａｌｓｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ中的Ⅲ型同类效应物
ＰｏｐＰ２发生反应［１４］。这两个蛋白组分共定位于
植物细胞核上，并直接接触，发生互作。在ＰｏｐＰ２
协作下，ＲＲＳ１Ｒ可以通过其ＷＫＲＹ元件直接调

３１尹超，等：细胞核在植物防御反应中的作用



控防御相关基因的表达，或借助辅助转录因子的
功能来调控防御相关基因的表达。有趣的是，
ＰｏｐＰ２能够诱导拟南芥的半胱氨酸蛋白酶ＲＤ１９
定位在细胞核上［１５］。正常情况下，ＲＤ１９存在于
细胞质中，主要介导液泡相关的囊泡的移动以及
决定囊泡的破裂。实验证明在活体植物细胞中，
受Ｒａｌｓｔｏｎｉａ入侵诱导产生的ＲＤ１９与ＰｏｐＰ２存在
物理上的相互作用［１５］。拟南芥ｒｄ１９突变体对
Ｒａｌｓｔｏｎｉａ抗性降低，据此推测ＲＤ１９可通过与
ＰｏｐＰ２相互作用构成一个细胞核复合体，该复合
体是激活植物防御反应所必须的。两者形成复合
体后，通过跨膜运输进入细胞核，与ＲＲＳ１Ｒ相互
作用，诱导防御相关基因的表达。与ＲＲＳ１Ｒ不
同，ＲＤ１９没有明显的核定位信号，并且ＲＤ１９的
细胞核重新定位的激活机制的细节尚不清楚。

最近研究发现，ＲＲＳ１Ｒ介导的抗性反应具
有复杂的调控机制。最初被认为能够赋予Ｐｓｅｕｄ
ｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ ｐｖ．番茄株系ＤＣ３０００（编码Ａｖｒ
Ｒｐｓ４［１６］）抗性的拟南芥ＲＰＳ４蛋白可与ＲＲＳ１等
位基因编码蛋白协同作用，有效阻止青枯病、丁香
酸假单胞菌和炭疽病菌三种病原体对植物体的侵
染［１７，１８］。现在还不知道ＲＲＳ１和ＲＰＳ４通过何种
机制共同进入细胞核并触发植物免疫。有趣的
是，ＡｖｒＲｐｓ４触发的防御反应需要ＲＰＳ４在细胞核
内的积累。在植株未被侵染时，ＲＰＳ４主要分布于
细胞的内膜系统和细胞核中。然而，ＲＰＳ４的亚细
胞定位并不受ＡｖｒＲｐｓ４的影响，ＲＲＳ１Ｒ在细胞核
内的累积却依赖于ＰｏｐＰ２［１９］。不难想象，细胞核
内Ｒ蛋白应有一个最大浓度来控制其激活不同
防御反应的功能。
１． ３　 与Ｎ蛋白相关的植物防御反应

烟草的ＴＩＲＮＢＬＲＲ类免疫受体Ｎ蛋白是一
种在细胞核内起作用的附带Ｒ蛋白。Ｎ蛋白存
在于未接种病原微生物细胞的细胞质和核仁中。
在细胞质中，５０ ｋＤａ的烟草花叶病毒复制酶
（Ｐ５０）的解旋酶结构域通过ＮＲＩＰ１间接作用与Ｎ
蛋白ＴＩＲ结构域发相互识别［２０］。ＮＲＩＰ１是烟草
中的一个硫氰酸酶，位于叶绿体基质内，由效应物
Ｐ５０介导运输到细胞质和细胞核中。在该过程
中，ＮＲＩＰ１与Ｐ５０结合形成一个细胞质预识别复
合体，该复合体通过识别Ｎ蛋白的ＴＩＲ结构域从
而成功地激活防御反应。防御反应一旦被激活，
细胞质中的Ｎ蛋白或被易位到细胞核内，或生产

一个信号分子，激活Ｎ蛋白核内聚合体，并激发
下一级防御反应。Ｐ５０激活Ｎ蛋白由细胞质向细
胞核内的转运是Ｎ蛋白起作用所必须的，因为Ｎ
蛋白的积累是触发有效防御反应的必要条件。同
时，ＮＲＩＰ１通过细胞?的再分布也是植物体对烟
草花叶病毒产生完全抗性所必须的［２１］。关于
Ｐ５０调控ＮＲＩＰ１在细胞核上再分布的分子机制提
出了许多假说。一种假说认为，Ｐ５０通过掩盖
ＮＲＩＰ１的叶绿体定位信号阻止细胞质基质中的
ＮＲＩＰ１向叶绿体的转移，并使其转入细胞核，或者
Ｐ５０间接阻断所有运入叶绿体的途径，影响
ＮＲＩＰ１的再分布。另一种假说认为，由于Ｐ５０具
有诱导外膜透化的作用，从而使得叶绿体上的
ＮＲＩＰ１能够通过与线粒体释放细胞色素Ｃ相类似
过程，被叶绿体释放到细胞质和细胞核中。最后
一种假说认为基质小管也参与了ＮＲＩＰ１的入核
运输。基质小管与植物体对于生物胁迫及非生物
胁迫的防御反应存在着一定的联系［２１］。虽然还
没有证据证明基质小管直接连接细胞核及叶绿
体，但是有研究已经发现基质小管与细胞核之间
存在着密切的联系［２１］，并且这种紧密的联系可能
会增强ＮＲＩＰ１等叶绿体物质的入核运输。
１． ４　 与ＥＤＳ１相关的植物防御反应

研究发现，不仅仅是Ｒ蛋白，植物免疫系统
中其他的重要组分也在频繁跨越细胞核膜。植物
免疫调节因子ＥＤＳ１（ｅｎｈａｎｃｅｄ ｄｉｓｅａｓｅ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉ
ｌｉｔｙ １）是植物免疫的组要成分［２２］，可在细胞质及
细胞核中与辅助调节因子ＰＡＤ４（ｐｈｙｔｏａｌｅｘｉｎ ｄｅｆｉ
ｃｉｅｎｔ４）和ＳＡＧ１０１ （ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｇｅｎｅ
１０１）短暂的结合［２２］。ＥＤＳ１、ＰＡＤ４和ＳＡＧ１０１的
复合物构成了免疫系统中重要的调节位点，既可
介导ＴＩＲＮＢＬＲＲ蛋白效应物－触发式激活过
程，又可以调节基本的免疫反应［２３］。虽然尚未发
现ＲＰＳ４的积累或靠近细胞核的过程中必须需要
ＥＤＳ１，但在Ｒ蛋白的激活及细胞核内转录因子重
新编程之间的某个环节上，ＥＤＳ１是ＲＰＳ４调控信
号转导及发挥功能所必须的因素。最近，Ｇａｒｃｉａ
及其同事［２４］发现ＲＰＳ４对ＡｖｒＲｐｓ４的识别会引起
ＥＤＳ１的积累，并引导转录的重新编程。

拟南芥的ｓｎｃ１（ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ｎｐｒ１１，ｃｏｎｓｔｉｔｕ
ｔｉｖｅ １）突变体携带一个功能变异的ＴＩＲＮＢＬＲＲ
型Ｒ基因，表现为组成型防御激活并且对烈性病
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原体的抗性增强［２５］。ｓｎｃ１突变体具有的ＥＤＳ１依
赖型组成型抗性与细胞核、细胞质中ＥＤＳ１相对
含量的改变有关。因此，通过平衡ＥＤＳ１在细胞
核、细胞质之间的相互运输可以调节防御特异性
相关基因的激活或抑制，从而使植物体产生适当
的防御反应。

２　 核质转运

核质转运是植物防御反应的重要调控途径。
在空间上，细胞核核膜膜对转录因子和转录调控
因子起着隔离的作用，当细胞受到病原体入侵等
外界刺激时会诱导两者进行核质转运。这构成了
植物体内防御相关基因的表达调控的重要基础。

ＮＰＲ１ （ｎｏｎｅｘｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｅｓｉｓｒｅｌａｔｅｄ
ｇｅｎｅｓ １，又被称为ＮＩＭ１）的编码产物是植物系统
获得性抗性的关键调控因子。在没有病原体入侵
的情况下，携带具有活性双向核定位信号的
ＮＰＲ１主要以未激活的低聚复合物的形式储存在
细胞质中。当有病原体入侵时，细胞的氧化还原
势被诱导发生改变，使ＮＰＲ１低聚物被部分分解
为具有活性的单体状态，并通过易位作用进入细
胞核。在细胞核中，ＮＰＲ１与ＴＧＡｂＺＩＰ相互结
合，构成基因转录的辅助活化剂，可以促进抗性相
关基因的转录。

番茄中的ＬｅＣｐ液泡激酶与拟南芥液泡半胱
氨酸蛋白酶ＲＤ１９相似，受到乙烯诱导的木聚糖
酶的激发子处理后，经跨膜运输运入细胞核内。
在细胞核中，ＬｅＣｐ作为转录因子激活ＡＣＣ合酶
基因的表达。该途径的具体过程尚未明确。与
ＲＤ１９一样，ＬｅＣｐ不含保守的ＮＬＳ结构，但在酵母
中与ＳＵＭＯ发生相互作用，因而认为ＳＵＭＯ对
ＬｅＣｐ的修饰作用可能是ＬｅＣｐ入核运输所必须的
条件。基于该观点可推测：在细胞质中ＬｅＣｐ主要
表现为半胱氨酸蛋白激酶活性，经ＳＵＭＯ修饰后
可经跨膜运输进入细胞核，并诱导ＡＣＣ合酶基因
的表达。

蛋白质向细胞核内的动态运输对于转录调控
的重要性还可以通过分泌型磷脂酶ＡｔｓＰＬＡ２α的
作用体现。酵母双杂筛选显示，ＡｔｓＰＬＡ２α与拟
南芥ＭＹＢ基因家族的转录因子ＡｔＭＹＢ３０存在交
互作用，后者编码的产物是调节细菌诱导的超敏
反应及防御反应的正调控因子［１２］。ＡｔｓＰＬＡ２α在

细胞质内起着控制生长素转运蛋白向细胞质膜的
运输的作用。ＡｔｓＰＬＡ２α的Ｎ端带有信号肽，利
用黄色荧光蛋白标记的ＡｔｓＰＬＡ２α进行检测可以
发现，ＡｔｓＰＬＡ２α主要集中在细胞的高尔基体囊
泡中，并最终被分泌到细胞外［１２］。然而，在
ＡｔＭＹＢ３０存在的情况下，ＡｔｓＰＬＡ２α在细胞中的
定位发生部分改变，从胞质囊泡转移到细胞核，并
与ＡｔＭＹＢ３０发生相互作用。两者间的互作会导
致受ＡｔＭＹＢ３０调控的转录受到抑制，对植物的超
敏反应进行负调控。拟南芥的Ａｔｓｐｌａ２α突变体
在接种细菌时表现为抗性增强，而Ａｔｓｐｌａ２α表达
的增强会导致植株在接种细菌时抗性的降低。这
表明ＡｔｓＰＬＡ２α是ＡｔＭＹＢ３０所介导的防御反应
的负调控因子。目前，ＡｔｓＰＬＡ２α入核运输的机
制尚不明确，但可以借助ＬｅＣｐ和ＲＤ１９的相互作
用来进行解释。ＬｅＣｐ和ＲＤ１９的相互作用，普遍
认为是由于ＥＩＸ和ＰｏｐＰ２引起了膜的透化，导致
液泡膜裂解，使得ＬｅＣｐ和ＲＤ１９从相互隔离的液
泡结构中释放到细胞质内；两者可以在细胞质内
被苏素化，然后转运到细胞核。ＡｔＭＹＢ３０可能通
过一些与之类似的未知方式（可能包括ＡｔｓＰＬＡ２
α的苏素化在内）将ＡｔｓＰＬＡ２α从相关膜结构内
释放到细胞质中，然后转运到细胞核。ＬｅＣｐ、
ＲＤ１９和ＡｔｓＰＬＡ２α中的确都存在着易被苏素化
的赖氨酸残基。但是，也不能排除是ＡｔＭＹＢ３０阻
碍了ＡｔｓＰＬＡ２α从与细胞核膜具有一定连续性的
内膜系统向细胞外逆向运输的过程。最终，
ＡｔＭＹＢ３０通过与ＡｔｓＰＬＡ２α结合屏蔽了的囊泡定
位信号，或通过间接破坏细胞总的囊泡分拣过程，
对ＡｔｓＰＬＡ２α在细胞内的转运造成影响。

３　 防御相关蛋白的细胞核入核／出核转运
机制

　 　 在真核细胞中，蛋白质和ＲＮＡ在细胞质与细
胞核之间的运输主要通过核孔复合体（ＮＰＣｓ）进
行。核孔蛋白复合体由核孔蛋白组成，跨越细胞
核的两层核膜。生物大分子的膜质运输主要依靠
转运受体（输出蛋白和输入蛋白），通过核膜孔进
行运输［２６］。输入蛋白和输出蛋白分别可以识别
货运蛋白上的核定位信号或核输出信号［２７］。α
输入蛋白是一个衔接蛋白，它可以连接到含ＮＬＳ
信号的货运蛋白上，然后介导它们与输入蛋白β
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之间的相互作用。输入蛋白α ／ β ／货运蛋白的三
聚体复合物，通过输入蛋白β的介导与核孔蛋白
Ｎｕｐｓ发生互作，然后由核孔复合体转入细胞核。
生物大分子在细胞核上的转运方向是由ＲａｎＧＤＰ
（细胞质侧）与ＲａｎＧＴＰ （细胞核侧）比例决定
的。当复合物在细胞核内与ＲａｎＧＴＰ结合后，复
合物便被分解，输出蛋白α ／ β被运回细胞质中，
进行下一轮的运输［２６］。

拟南芥ｓｎｃ１突变体对于多种病原体都表现
为抗性增强［２５］。通过对ｓｎｃ１的抑制筛选，发现
ＭＯＳ３、ＭＯＳ６和ＭＯＳ７（用于ＳＮＣ１蛋白的修饰）
是三个与跨膜转运相关的基因，与植物基础抗性
以及由几种Ｒ基因和ｓｎｃ１基因所介导的抗性密
切相关。参与信使ＲＮＡ出核运输的拟南芥核孔
蛋白Ｎｕｐ９６（ＭＯＳ３ ／ ＳＡＲ３），及核孔蛋白Ｎｕｐ８８
（ＭＯＳ７）都定位于细胞核上，并且是植物体基础
防御以及Ｒ基因所调控的对无毒病原体的抗性
所必须的［８］。然而，ＭＯＳ对ｓｎｃ１介导的防御反应
及植物体基本防御反应的调控机制尚不明确。
ＭＯＳ３可能参与了一个重要ＲＮＡ分子的出核运
输，这个ＲＮＡ分子编码的正调控因子对于激活抗
病反应具有非常重要的作用。ＭＯＳ７对于自发性
激活的Ｒ蛋白ＳＮＣ１，以及下游的防御信号转导
元件ＥＤＳ１和ＮＰＲ１在细胞核内的特异性积累必
不可少［８］。这表明ＭＯＳ７在细胞中起着ＮＢＬＲＲ
蛋白的细胞核分子伴侣的作用。上述结果表明对
多种防御调节因子核内浓度的特异性调节对于植
物防御反应的微调具有至关重要的作用。

在拟南芥中，输入蛋白α４的主要功能是优
先参与农杆菌介导的转化过程［２８］，而输入蛋白
α３（ＭＯＳ６）的主要功能则是参与植物体对于烈性
病原体的防御反应，并且是防御反应必须的组
分［２９］。最后，ＲａｎＧａｐ２（ＲａｎＧＴＰａｓｅ复合物激活
蛋白２）与ＮＢＬＲＲ蛋白Ｒｘ间互作关系的发现，
以及ＲａｎＧａｐ２的沉默可导致Ｒｘ介导的抗性减弱
的事实［３０］，都证实了关于植物防御反应中存在核
孔Ｒａｎ调节元件的推测。因此，Ｒｘ进入细胞核的
过程可能是由ＲａｎＧａｐ２引导的。ＲａｎＧａｐ２或是
作为载体蛋白促进Ｒｘ向细胞核内的运输，或是
通过修饰Ｒｘ的折叠使其可与其它的载体蛋白结
合，促进它在细胞膜上的转运。

总体上讲，这些发现有力地说明了ＮＰＣ组分
能够特异调节许多重要的货运蛋白在细胞膜上的

转运。这其中包括ＮＢＬＲＲＲ蛋白、免疫元件（例
如ＥＤＳ１ ／ ＰＡＤ４ ／ ＳＡＧ１０１复合体）、ＴＧＡ或ｂＺＩＰ转
录因子、转录调控因子（包括ＮＰＲ１和ＡｔｓＰＬＡ２
α）和丝裂原活化蛋白激酶等。这些蛋白都参与
植物的抗病反应，并且在当植物体防御反应被激
活时被转运入细胞核［７］。因此，通过特异地调节
这些主要成分在细胞核内浓度，可使植物体对病
原体的入侵做出适当且有效防御反应。

４　 结论及展望

近年来关于揭示防御相关蛋白未知的跨核膜
运输机理的研究取得了令人激动的进展。这些研
究结果越来越多的表明，细胞核对于植物体对外
界病原体的防御起着至关重要的作用，这也为作
物抗病品质的改良提供了一个有效的途径。例
如，我们可以通过改善植物体内防御相关蛋白跨
细胞核膜的运输来提高寄主植物的防御反应。但
是，我们依然对于抗性相关蛋白亚细胞定位动态
变化的分子机理了解不多。并且，越来越多的证
据表明，细胞需要借助不同细胞器中的防御相关
蛋白的共同转运来产生适当强度的防御反应，例
如叶绿体、线粒体、细胞核、内质网等。这就需要
我们从更全面、更综合的角度对于细胞核及其他
细胞器在植物体防御反应中的作用进行研究。通
过对本领域最新研究进展总结，可以发现，对于植
物防御反应灵活、复杂的形成机制，在未来的研究
中还有许多富有挑战的问题等待我们去解决。
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７１尹超，等：细胞核在植物防御反应中的作用




