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摘要: RNase T2是一类广泛存在于原核生物和真核生物中的核糖核酸酶。植物RNase T2家族成员众多, 
不同亚家族成员具有不同功能, 在植物生长发育以及响应非生物和生物胁迫中发挥重要作用。本文综述

了植物RNase T2家族的进化和分类, 重点总结了植物RNase T2调控rRNA和tRNA代谢、细胞分泌与自噬

等细胞学过程, 以及植物RNase T2响应非生物和生物胁迫、参与抗病毒防御和自交不亲和等生物学过程。

本文为进一步解析植物RNase T2的分子作用机制提供理论基础, 为研究植物RNA的生物发生和稳态调控

提供重要参考。
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Abstract: RNase T2 is a class of ribonucleases that are widely present in prokaryotes and eukaryotes. 
Plant RNase T2 family contains a large number of members, which are classified into different subfamilies 
and perform distinct functions. RNase T2 members are crucial for plant development and abiotic and biot-
ic stress responses. This review provides an overview of the evolution and classification of the plant 
RNase T2 family, with a focus on their biological functions, including their roles in regulating rRNA and 
tRNA metabolism, cellular secretion and autophagy processes. We also summarize the roles of plant 
RNase T2 in abiotic and biotic stress responses, antiviral defense, and self-incompatibility. This review pro-
vides a theoretical basis for further elucidating the molecular mechanisms of plant RNase T2, and facili-
tates studies of plant RNA biogenesis and homeostatic regulation.
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核糖核酸酶T2 (RNase T2)是一类广泛存在于

原核和真核生物中的核酸水解酶(Luhtala和Parker 
2010)。RNase T2在植物生长发育(如衰老、自交

不亲和)以及响应非生物和生物胁迫(如耐盐、抗

旱和抗病毒等)中发挥重要功能(MacIntosh和Cas- 
tandet 2020)。RNase T2通过其活性中心的两个His
和一个Lys攻击RNA, 产生3'端为2',3'环磷酸(cP)结
构的RNA (Shigematsu等2018)。研究表明, 细胞内

含有大量cP-RNA, 在细胞周期调控、RNA剪切、

RNA沉默等方面发挥多种功能(Lai等2023)。近些

年, 植物RNase T2的细胞学机制逐渐被揭开, 例如

RNase T2调控rRNA代谢、参与自噬调控、介导

tRNA衍生的小RNA的生成等。本文将从RNase T2
的结构进化、植物RNase T2的分类和生物学功能

等方面进行介绍, 系统地认识植物RNase T2的演

化和功能。

1  RNase T2的结构进化

第一种被分离出来的RNase是牛胰腺RNase A, 
之后从米曲霉中分离出了RNase T1和RNase T2 (Lü
等2022; Kunitz 1940; Sato 1957)。最初认为这三种

RNase属于不同的超家族(Lü等2022)。Zhang等(2012)
在研究细菌毒素系统时发现, 包括RNase T1在内的

许多金属非依赖性RNase都具有α1-β1-β2-β3-β4核
心结构。具有该结构的代表性成员包括Barnase、
EndoU、Colicin D/Colicin E5和RelE, 该家族被命

名为BECR超家族(Zhang等2012; Li等2023b)。Batot
等(2017)发现, 来自耶尔森氏菌的CdiAYkris和RNase 
A之间无序列相似性, 但结构高度相似。Mushe-
gian等(2020)通过序列比对和蛋白质结构比对提

出, 原核CdiAYkris和RNaseA类似的RNase与BECR
超家族中的EndoU可能是由一个共同祖先通过结

构重排进化而来的, 因此RNase A也属于BECR超

家族。

Li等(2023b)研究了植物、细菌和病毒的RNase 
T2后提出, RNase T2也属于BECR超家族, 其核心

结构可由BECR结构经过重排变换产生。RNase 
T2表现出高度复杂的“α+β”拓扑结构, 以四个反平

行β折叠链为中心, 被几个α螺旋和两个短β发夹包

围(Tanaka等2000; Krey等2012; Thorn等2012; Li等

2023b; MacIntosh 2011)。RNase T2的拓扑顺序与

典型BECR结构的区别为: 典型BECR折叠从α1开
始, 之后连着四个β折叠链(β1-β2-β3-β4); 而RNase 
T2拓扑核心从两条β链(β1-β2)开始, 连着两个α螺
旋(α0-α1), 后面接着两条β链(β3-β4) (Li等2023b)。
这种拓扑顺序的差异被称为循环排列, 是一种蛋

白质N端和C端区域互换的机制, 可能涉及α0和β4
之间的连接以及β2和β3之间的断裂(Bliven和Prlić 
2012; Li等2023b; Uliel等2001)。细菌RNase T2和
BECR家族具有类似的催化位点, 都位于相邻的α0
和β4 (RNase T2的β2)之间, 大多数保守残基位于α0
和β4链上 (Li等2023b; Irie 1999; Tanaka等2000; 
Cuchillo等2011; MacIntosh 2011)。细菌RNase T2
可能像其他BECR成员一样, 起源于细菌毒素系统

并得到了广泛的分化(Zhang等2012; Li等2023b)。
目前对植物RNase T2的结构进化还没有明确

的报道, 但有研究表明RNase T2的拓扑结构从细

菌到动物都是保守的(MacIntosh 2011)。利用Li等
(2023b)的反向循环排列分析策略重构的拟南芥

(Arabidopsis thaliana) RNS1 (Ribonuclease 1)蛋白

(revCP_RNS1)和BECR超家族的CdiA核酸酶(CdiA- 
CTkp342)在结构上高度相似 (图1-A)。CdiA-CT-
kp342是肺炎克雷伯菌(Klebsiella pneumoniae) 342-
CdiA蛋白的C端区域, 该区域为BECR结构并具有

RNA酶活性(Tomita等2000; Gucinski等2019)。这

说明了拟南芥RNase T2和细菌RNase在结构上的

同源性。另外, 拟南芥RNS1和其他RNase T2家族

的催化位点都具有两个保守的His催化残基, 位于

α0和β2链上 (图1-B)。其他RNase T2家族和Co-
licinD家族在α0的His催化残基是保守的, 与Lys一
起形成了“KH”保守基序, 但β链上的His不保守, 
RNase T2的His在ColicinD中被转换成了Ser (Li等
2023b)。

虽然植物RNase T2和其他BECR家族RNase无
序列相似性, 但都具有相似的三维结构和催化位

点, 说明植物RNaseT2家族与其他BECR家族在进

化上的渊源(Li等2023b)。

2  植物RNase T2的分类和进化

在大多数其他生物中, 基因组中RNase T2基因
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图1  拟南芥RNS1结构和序列比对分析

Fig. 1  Arabidopsis RNS1 structure and sequence alignment analysis

A: 拟南芥revCP_RNS1与CdiA-CTkp342的结构叠加比对, 显示拟南芥revCP_RNS1和CdiA-CT-kp342蛋白结构的高度

相似性; revCP_RNS1采用Li等(2023b)设计的反向循环排列分析策略, 切换了拟南芥RNS1的前半部分和后半部分, 利用Al-
phaFold3和Dali程序对重建的蛋白进行建模; B: 拟南芥RNS1与其他RNase T2成员序列比对。

拷贝数较少(Hillwig等2009; Ambrosio等2014)。然

而在植物中, RNase T2家族经历了大规模扩增, 并
伴随着基因复制和基因丢失, 导致不同植物RNase 
T2的基因数不同(MacIntosh 2011)。Lü等(2022)在
81个植物基因组中鉴定得到785个RNase T2基因, 
从绿色藻类到被子植物, RNase T2基因数目在不

同谱系和物种之间的变化很大。例如在豆科植物

中鉴定到11~28个基因 , 在蔷薇科植物中发现了

3~24个基因; 而在蕨类植物、石松植物、苔藓植

物和绿色藻类中发现的RNase T2基因数小于3 (Lü
等2022)。RNase T2家族基因分为三大类: I类、II
类和III类(表1)。I类基因成员功能多样, 参与各种

胁迫反应, 通常具有组织特异性(MacIntosh等2010, 
2011; Hillwig等2011a)。几乎在所有植物中,尤其

在一些早期分化的类群(如地钱、苔藓、石松和蕨

类植物)中都能检测到I类成员, 表明这类RNase T2
的起源较早。另外, I类RNase T2基因的数目普遍

高于其他两类, 但其数目在不同物种中差异较大。

I类可进一步划分为I-A、I-B和I-C三个亚类, I-A亚

类专属于被子植物, I-B亚类专属于双子叶植物, 而
在I-C亚类中, 发现了从早期分化的绿色植物到真

叶植物的成员, 包括华藻、绿藻、链藻、苔藓植物、

石松植物、蕨类植物、裸子植物和被子植物(Lü等
2022)。II类RNase T2基因成员与RNA再生相关, 在
大多数植物中检测到的基因数较少; 并且在所有种

子植物中高度保守, 具有持家基因的作用(MacIn-
tosh等2010, 2011, 2020; Hillwig等2011a; Lü等2022; 
Köthke和Köck 2011)。II类可进一步划分为II-A、

II-B和II-C三个亚类。II-A亚类主要由豆科、十字

花科和芸香科植物组成, II-B亚类主要由单子叶植

物和几个裸子植物科组成, II- C亚类大多数成员来

自茄科和蔷薇科(Lü等2022)。第III类RNase T2成
员仅在核心真双子叶植物中发现, 包括大多数与开

花植物自交不亲和性相关的S-RNase (Ramanaus-
kas和Igić 2017)。III类可进一步划分为五个亚类

III-A、III-B、III-C、III-D和III- E, III-A亚类为豆

科特有, III-B亚类为蔷薇科特有, III-C亚类的成员

主要来自于蔷薇科和葫芦科, III- D亚类成员包括

了许多真双子叶植物比如茄科、车前科和茜草科

的基因, III-E亚类仅包括来自茄科、蔷薇科和芸香

科的基因。蔷薇科中被鉴定的S- RNase仅存在于

III-C亚类中, 在III-E亚类中没有鉴定到。茄科、车

前科和茜草科中被鉴定的S-RNase仅存在于III-D
亚类中, 芸香科中被鉴定的S-RNase仅存在于III-E
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表1  植物RNase T2的类别及功能

Table 1  Classes and functions of plant RNase T2

RNase T2类别                            亚类       生物学和生理学功能            主要参考文献

I类 I-A被子植物特有 (1)调控tRNA的稳态代谢 Alves等2017; Bariola等1999; 
 I-B双子叶植物特有 (2)响应各种胁迫反应(Pi饥 Chen等2024; Diaz-Baena等
  饿、高盐、干旱、低温、 2023; Gho等2020; Gross等
  氧化应激、衰老等) 2004; Hugot等2002; Kim等

 I-C从早期分化的绿色植物到真叶植物 (3)防御(抗菌、抗病毒、机 2019; Kurata等2002; LeB-
  械创伤等) rasseur等2002; Lehmann等
   2001; Lers等2006; MacIntosh
   等2010; Megel等2019; Ohno
   和Ehara 2005; Sun等2022; 
   Velasco等2016; Ye和Droste 
   1996; Zheng等2014
II类 II-A豆科、十字花科、芸香科 (1)调控rRNA和tRNA代谢及 Bariola等1999; Chen等2024; 
 II-B单子叶植物和少数裸子植物科 细胞稳态, 与自噬途径关联 Gho等2020; Hillwig等2011a;
 II-C茄科、蔷薇科 (2)响应胁迫(如Pi饥饿、氧 MacIntosh 2011
  化应激等)
III类 III-A豆科植物特有 (1)作为细胞毒素参与自交不 MacIntosh 2011; Luhtala和 
 III-B蔷薇科植物特有 亲和 Parker 2010;
 III-C蔷薇科、葫芦科 (2)防御(抗菌) Hillwig等2011b; Ramanauskas
 III-D大部分真双子叶植物  和Igi 2017; Zhao 等2022
 III-E茄科、蔷薇科、芸香科

 

亚类中(Lü等2022)。这些结果表明S-RNase在不同

的植物家族中经历了谱系特异性的进化。

这三类RNase T2最早出现在针叶树中, 表明

RNase T2多样化的基因复制发生在石松类植物和

真叶植物分离之后, 被子植物和裸子植物分离之

前(MacIntosh等2010)。植物RNase T2家族I类基因

在进化中经历了大规模扩增, 基因复制和基因失

活导致了I类基因的高度多样化, 可能在经历了这

些基因复制失活事件之后获得新功能(Zhang等
2000; MacIntosh 2011; Lü等2022)。基因组共线性

分析发现, I类和III类RNase T2之间存在高密度的

共线性关系; 在I类中发现了III类S-RNase的同源物

S-like RNase, 表明III类基因可能起源于I类基因

(Lü等2022; MacIntosh等2010)。与I类和III类相比, 
II类基因在几乎所有的植物中都是保守的, 并且

保留了更多的祖先特征(MacIntosh等2010, 2011; 
Köthke和Köck 2011)。

3  植物RNaseT2的细胞学和生物学功能

3.1  植物RNaseT2调控rRNA代谢

近些年, RNase T2调控植物生理的分子机理

取得了一定进展(Macintosh等2020)。拟南芥II类
RNase T2蛋白RNS2定位在内质网和液泡中, rns2突
变体的液泡中积累了过量的rRNA (Hillwig等2011a)。
半衰期标记实验表明28S rRNA和18S rRNA的半衰

期加倍, 表明RNS2对rRNA的降解是必不可少的

(Hillwig等2011a)。Chen等(2024)发现拟南芥RNase 
T2家族的RNS2基因突变会导致10~30 nt小RNA积

累。同时rRNA衍生的小RNA (rsRNA)在rns2突变

体中的比例也大幅度增加, 占小RNA的60%以上, 
rRNA稳态在突变体中被破坏(Chen等2024)。在水

稻(Oryza sativa)中, 磷缺陷情况下6个RNase T2家
族基因OsRNS基因(OsRNS1-4、OsRNS6、OsRNS8)
被诱导表达, 导致芽和根中的rRNA降解, 小RNA
片段增加(Gho等2020)。RNase T2降解rRNA这一
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功能似乎在所有真核生物中都具有保守性。在斑马

鱼(Danio rerio)、人(Homo sapiens)和酵母(Saccha-
romyces cerevisiae)中, RNase T2通过溶酶体或液泡

调控 rRNA稳态 (Haud等2011; Henneke和Gärtner 
2010; Hillwig等2009; Thompson和Parker 2009)。
一些植物II类RNase T2可能具有特定功能, 如拟南

芥RNase T2家族成员RNS2在衰老期间会以更高的

水平表达, 参与植物衰老调控(MacIntosh等2010)。
3.2  植物RNaseT2在调控tRNA代谢中的作用

植物RNase T2在调节tRNA代谢方面也有重要

作用, 它可以切割tRNA产生tRNA的衍生片段tRFs 
(表1)。tRFs是一类功能性非编码小RNA, 参与广泛

的生物过程, 例如参与各种胁迫应答、Argonaute 
(AGO)依赖的基因沉默、抑制转座子迁移和翻译

过程等(Wang等2023a; Chen等2024; Ma等2021)。
它最初被认为是tRNA随机降解的产物, 但越来越

多的证据表明, tRFs是被特异性RNase切割的产物

(Wang等2023a; Alves等2017; Martinez等2017; Megel
等2019)。根据长度、切割位点以及前体类型可以

把tRFs分为三种主要类型: 长度为30~35 nt的5'或
3'-tRH (tRNA半分子), 长度为10~30 nt的5'或3'-tRF
以及来源于RNase Z加工的前体tRNA 3'端的3'U- 
tRF (Zhu等2018; Ma等2021)。到目前为止, 在植物

中尚未报道3'U tRF的产生(Wang等2023a)。另外, 
tRNA半分子也被称为tRNA衍生的应激诱导RNA 
(tiRNA), 因为它们是在饥饿、氧化应激、热休克

等应激条件下产生的(Ha和Lee 2023)。由于3′-tiRNA
具有可变环和CCA末端, 因此它们通常比5′-tiRNA
长(Akiyama和Ivanov 2023)。在哺乳动物中, 30~35 
nt的5'或3'-tRH是由RNase A家族的血管生成素切

割tRNA产生的, 部分物种的18~22 nt tRFs的产生

被认为与Dicer和AGO蛋白相关(Fu等2009; Marti-
nez等2017)。在酵母中, tRHs是由RNase T2家族成

员Rny1裂解tRNA产生的(Thompson和Parker 2009)。
在嗜热四膜虫(Tetrahymena thermophila)中, 营养饥

饿导致RNase T2家族RNT2-A和RNT2-C的表达增

加, 诱导产生过量的tRHs (Andersen和Collins 2012)。
在拟南芥花粉中Dicer-like 1 (DCL1)负责产生19 nt 
tRFs; 但是DCL1不参与拟南芥花和幼苗中tRFs的
产生, 说明有另外的RNase在tRFs产生中发挥作用

(Megel等2019; Alves等2017; Martinez等2017)。在

拟南芥I类RNase T2成员RNS1过表达的植物中, 5' 
tRFs和3' tRFs水平较高, 表明该酶可能参与拟南芥

tRFs的产生(Alves等2017)。Megel等(2019)的体外实

验表明, 拟南芥RNS1、RNS2和RNS3都具有切割

tRNA产生tRFs的能力。另外, RNS1和RNS3主要

在角果中产生tRFs, 而RNS2与叶片中tRFs的产生

有关(Megel等2019)。Chen等(2024)对正常和损伤

的拟南芥叶片中的小RNA进行分析后鉴定出四种

16 nt的tRFs, 这些tRFs在rns2突变体中的丰度都显

著降低, 表明RNS2促进16 nt tRFs的产生。Sun等
(2022)发现小麦(Triticum aestivum)被禾谷镰刀菌感

染后, 小麦所有TaAGO1和TaDCL家族成员都受到

了显著的抑制, 而RNase T2家族成员TraesCS3A02- 
G398300被显著诱导, 并切割小麦中积累的tRNA产

生tRFs。
3.3  植物RNaseT2与细胞分泌和自噬途径相关

RNaseT2在调控rRNA和tRNA稳态的同时, 与
细胞分泌和自噬途径也有关联(Floyd等2015)。对

植物I类和II类RNase T2蛋白C末端分析表明, II类
酶的C末端有一个延伸区域, 长度为13~27个氨基

酸, 可能为内质网或液泡定位信号(Floyd等2017)。
研究发现拟南芥RNS2定位在于内质网, 同时在原生

质体液泡中也检测到RNS2信号(Hillwig等2011a)。
通过分离细胞组分发现, RNS2除了存在于内质网

中, 在含有可溶性细胞质和液泡蛋白组分中也检测

到了其活性, 说明RNS2与分泌途径相关(Hillwig等
2011a)。番茄(Solanum Lycopersicum) RNase T2也定

位于内质网和液泡, 与拟南芥相似(Bariola等1999)。
拟南芥RNase T2家族蛋白RNS1是一种细胞外蛋

白, 它存在于胞外组分; RNS1在N末端有一段信号肽, 
可能靶向分泌途径(Bariola等1999; Hillwig等2011a)。
食肉植物丝叶狸藻(Utricularia gibba)的UgRibT2-1
基因编码N端包含信号肽的RNase T2酶, 通过荧光

定位实验发现其定位于丝叶狸藻诱捕陷阱内的四

方腺细胞中。四方腺细胞分泌消化酶, 说明该RNase 
T2酶与分泌途径相关(Oropeza-Aburto 2020)。

在酵母中, 核糖体在营养胁迫的情况下会被

类似自噬的过程选择性降解(Kraft等2008)。在植

物中, RNase T2可能也参与类似的过程。在正常
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生长的拟南芥中检测不到自噬, 而当植物受到营

养胁迫时, 就很容易检测到自噬体的积累, rns2突
变体中自噬体的数量几乎比野生型高10倍(Hillwig
等2011a)。拟南芥rns2突变体的液泡中积累了大量

rRNA和自噬小体, 自噬体在该突变体中是组成型

产生的(Floyd等2015)。互补实验和荧光共定位发

现组成型自噬在RNS2活性恢复后减少, 说明这种自

噬现象是由于缺乏RNS2活性导致的(Floyd等2015)。
ATG5蛋白是自噬途径中形成自噬囊泡所必需的, 
在rns2 atg5双突变体中也发现rRNA增多的现象, 
表明RNS2和自噬途径都是维持细胞正常RNA水

平所必需的; 自噬过程增多是为了补偿RNS2的缺

失, 进而降解rRNA (Floyd等2015)。此外, RNS2缺
乏能够引发组成型自噬, RNS2的表达和液泡活性

是维持细胞稳态所必需的(MacIntosh 2011; Floyd
等2017)。Hickl等(2021)还发现, RNS2丢失会使液

泡腺苷酸含量和RNA水解酶活性降低。RNA组成

以及分解产物和中间体的影响P小体是参与RNA
降解的细胞质复合物, 含有数种RNase (Buchan等
2013)。在胁迫情况下, 植物中P小体含量增加; 在
酵母和哺乳动物细胞中, P小体的形成与自噬途径

相关(Buchan等2013; Frankel等2017)。在植物中 , 
自噬途径和液泡相关联实现了对细胞内生物大分

子的降解和循环利用, RNase T2在液泡中介导了

RNA降解再生过程, 对植物生长发育和响应胁迫

至关重要(Marshall等2018)。
3.4  植物RNaseT2在响应非生物胁迫反应中的作用

植物RNaseT2家族成员可以分为两个亚家族, 
即S-RNase和S-like-RNase (Zheng等2014)。S-RNase
参与植物的自交不亲和作用, S-like-RNase与S-RNase
同源, 不参与自交不亲和但参与各种应激胁迫反应

(表1) (MacIntosh 2011, 2020; Zheng等2014)。拟南

芥RNS1和RNS2的蛋白水平在Pi饥饿期间急剧增

加, 可能通过降解RNA维持Pi稳态(Bariola等1999)。
在低Pi浓度培养基上, 盐芥RNaseT2家族成员Es-
RNS1响应Pi胁迫反应表达, EsRNS1转录本在芽中

和根中分别增加了20倍和4倍(Velasco等2016)。水

稻中存在8个RNase T2家族成员, 其中OsRNS1、Os- 
RNS3、OsRNS4、OsRNS5、OsRNS7和OsRNS8是I
类RNS基因, 而 OsRNS2和OsRNS6 是II类RNS基因。

基因表达分析发现水稻RNase T2家族基因的表达

与Pi饥饿密切相关(Gho等2020)。在Pi饥饿条件下, 
水稻I类RNase T2基因在芽中或根中表现出2倍以

上的表达上调; II类RNaseT2基因OsRNS2在根和芽

中表达上调, OsRNS6在根中表达上调(Gho等2020)。
番茄RNaseT2家族成员RNaseLX和RNaseLE在Pi
饥饿时被诱导并高表达(Gross等2004)。在花烟草

(Nicotiana alata)中, 发现了一种被命名为NaPi/Sx-
RNase的RNase T2基因, 它在Pi饥饿条件下在生长

的根中被诱导表达(Rojas等2018)。百日草(Zinnia 
elegans)的RNase T2基因Z RNase I在体外导管分子

分化后期表达, 表明Z RNase I可能参与细胞死亡

过程中Pi的循环(Ye和Droste 1996)。还有研究表明, 
在番茄衰老叶片以及开花后的花瓣中RNase LX的含

量显著增加, 在衰老晚期的含量最高, 并且RNase 
LX在木质部分化过程也有表达(Lehmann等2001)。其

他受Pi饥饿调节的基因也包括烟草RNaseNE以及

小麦的WRN2和WRN3 (MacIntosh 2011)。除了Pi胁
迫, 在普通豆幼苗发芽过程中, 豆RNaseT2家族成员

PvRNS3酶的表达在某些胁迫情况下会被选择性诱

导, 例如胚根和受伤叶片中的高盐胁迫(Diaz-Baena
等2023)。在高盐处理下, 杜仲(Eucommia ulmoides)
根中EURNS4、EURNS8和EURNS10的表达增加 , 
而EURNS6和EURNS19的表达降低(Qing等2021)。
在水稻中, RNaseT2家族成员OsRNS4基因的过表达

增强了水稻对高盐度的耐受性, 并且OsRNS4也被

鉴定为在干旱胁迫后受到差异调节的基因, 说明

OsRNS4响应水稻的盐胁迫和干旱胁迫反应(Zheng
等2014)。另外, RNaseT2家族成员OsRNS1基因过

表达时, 根表皮中ROS水平强度大大降低, 说明Os-
RNS1响应氧化应激反应, 参与调节ROS稳态(Gho 
2022)。除此之外, 砷中毒会导致OsRNS4表达增加, 
OsRNS1表达减少。盐胁迫还强烈诱导OsRNS3和
OsRNS5的表达, 抑制OsRNS1的表达; OsRNS3响应

低温胁迫, 在低温时表达上调(MacIntosh等2010)。
3.5  植物RNaseT2对病原体的防御作用

许多不参与自交不亲和的S-like RNase参与植

物病原体防御作用(表1)。研究表明, 烟草RNase T2
家族基因Rk1响应黄瓜花叶病毒(Cucumber mosaic 
virus)而被诱导, 另一种RNase T2家族基因NGR3在
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感染烟草花叶病毒48 h后表达上调(Kurata等2002; 
Ohno和Ehara 2005)。RNase T2家族基因RNase NE
在烟草叶片感染寄生疫霉之后被诱导, 并且RNase 
NE可以分泌到烟草叶片的细胞外空间抑制寄生疫

霉在体内的发育(Hugot等2002)。另外, 在体外添加

纯化后的RNase NE可以抑制寄生孢子尖孢镰刀菌

的菌丝生长(Hugot等2002)。I类RNase T2水稻基因

OsRNS4和OsRNS5在感染细菌黄单胞菌和真菌稻瘟

病菌后被诱导, OsRNS3在感染稻瘟病菌后表达上

调, 表明编码的蛋白在防御过程中发挥作用(Mac-
Intosh等2010)。在小麦中, 接种小麦条锈病菌后24 
h内小麦RNase T2家族基因TraesCS1B02G170200在
小麦条锈病抗性品种中表达下调, 在感病品种中表

达上调(Qiao等2024)。另外, 植物激素信号在植物抗

病性和防御中起着重要作用, 而该基因在植物激素

信号转导的通路中显著富集(Qiao等2024)。另有研

究表明, 外源鼠诺如病毒1 (MNV1)可以通过根和叶

侵染拟南芥(Kim等2019)。在感染MNV1 3~9 h内, 
RNase T2家族基因RNS1表达上调, MNV1的侵染

程度短暂减少,这表明拟南芥在这个阶段可能激活

了防御反应以减轻MNV1的侵染(Kim等2019)。在

矮牵牛花的蜜腺中检测到了S-RNase活性, 蛋白质

组学分析将S-RNase鉴定为花蜜蛋白, 这些酶抑制

真菌和细菌的生长(Hillwig等2011b)。在接种灰葡

萄孢杆菌孢子后, 番茄RNase T2家族基因RNase LE
的转录水平增加了18倍, 同时LE抑制突变体中与

病原体防御相关的基因表达被抑制(Singh等2020)。
这说明了RNase LE响应灰葡萄孢杆菌孢子的诱导

参与影响病原体防御反应的细胞机制。另外, 植物

在被昆虫啃食以及植物组织机械损伤时会诱导化

学防御反应以及多种基因表达, 这些基因产物有助

于抵御感染受伤植物的病原体(Gross等2004; Mac-
Intosh 2011; Hillwig等2008)。水稻RNase T2家族

基因OsRNS4和OsRNS5在响应昆虫攻击和创伤时

表达上调(MacIntosh等2010)。拟南芥受损的叶、茎

和幼苗在不同时间内诱导多种酶活性, 其中包括

拟南芥RNase T2家族的RNS1 (LeBrasseur等2002)。
番茄RNase T2家族成员RNase LE虽然仅在局部出

现, 但在植物叶片受伤后会快速表达, 并在10 h内
维持最大RNA酶活性(Gross等2004)。

3.6  植物RNaseT2作为细胞毒素参与自交不亲和

作用

3.6.1  S-RNase参与自交不亲和的机制

植物RNase T2家族成员被认为是细胞毒素(Lu- 
htala和Parker 2010)。该家族中第一个明确功能的

酶是S-RNase, S-RNase在开花授粉阶段和花粉排斥

机制中起维持自交不亲和(Self-incompatibility, SI)
机制的作用(表1) (Luhtala和Parker 2010; MacIntosh 
2011)。目前的SI机制模型都认为S-RNase是一种

细胞毒素, 在不亲和相互作用中抑制花粉管生长

(Luhtala和Parker 2010; MacIntosh 2011)。研究表明, 
S-RNase分泌到细胞外基质中, 进入相容和不相容

的花粉管(Luhtala和Parker 2010; MacIntosh 2011)。
在茄科矮牵牛属植物中, S-RNase被SLF (S-locus F- 
box)蛋白特异性识别, SLF招募SLF-interacting SKP1- 
like1 (SSK1)、Cullin 1 (CUL1)和RING-BOX1 (RBX1)
形成SCF复合物充当E3泛素酶(Zhao等2021)。多泛

素化的S-RNase被其降解, 从而生成相容的花粉管

(Entani等2014)。这个过程被认为是一个协作的非

自我识别过程, 非自我S-RNase可以被多个SLF解毒

(Kubo等2010, 2015)。在不相容的花粉管中, SLF无
法形成SCF复合物, S-RNase充当细胞毒素降解花

粉RNA, 造成自花授粉失败(Luhtala和Parker 2010; 
MacIntosh 2011; Liu等2014; Zhang等2024)。在烟

草属植物中, S-RNase被液泡这种酸性区室包裹, 在
不相容的花粉管中液泡结构被破坏, S-RNase释放

到细胞质中, 触发细胞毒性导致RNA降解(Goldraij
等2006)。在蔷薇科植物的不相容花粉管中, S-RNase
通过抑制可溶性无机焦磷酸酶的活性, 从而破坏

tRNA氨酰化导致程序性细胞死亡(Li等2018)。在

山茶属植物中, 由于S-RNase无法被SCF识别, 导致

自花授粉植株的花粉管生长停滞在花柱基部(Gong
等2022)。在芸香科柑橘属植物沙田柚中, 柱头S- 
RNase蛋白能进入花粉管, 降解花粉管中的rRNA, 
抑制花粉管中蛋白质的合成, 从而抑制花粉管的生

长(Qin等2018)。另有研究表明, S-RNase还可以通

过增加花粉磷脂酸水平, 抑制脱落酸信号转导破坏

苹果的肌动蛋白和肌动蛋白之间的相互作用(Chen
等2018; Yang等2018; Wu等2023)。此外, S-RNase还
可以直接或间接诱导茉莉酸信号通路和BZR1介导
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的信号通路来抑制花粉管的生长(Gu等2019; Wang
等2023b)。
3.6.2  基于S-RNase的配子体自交不亲和的进化

自交不亲和广泛存在于开花植物中, 在不同

物种中进化出了不同的SI系统(Fujii等2016)。在经

典遗传学研究中, SI系统可以分为两种类型: 配子

体自交不亲和(Gametophytic SI, GSI)和孢子体自交

不亲和(Sporophytic SI, SSI) (Zhang等2009; Fujii等
2016)。GSI通常受单个高度多态性基因座(或禾本

科植物的两个基因座)控制, 称为S基因座(S位点) 
(Lü等2022; Zhang等2024; Zhao等2022)。S位点包

括单倍型雌性决定基因S-RNase基因和其他单倍

型雄性决定基因F-box基因(Lü等2022)。研究表明, 
基于S-RNase的GSI系统可能起源于蔷薇和紫菖蒲

分化之前的核心真双子叶植物, 是75%开花植物的

祖先, 具有独立的谱系起源(Igic和Kohn 2001; Ra-
manauskas和Igić 2017; Zhang等2024; Gibbs 2014)。
目前已经在茄科、车前科、蔷薇科、芸香科、茜草

科和仙人掌科六个双子叶植物科中鉴定了GSI (Li
等2023a; Sijacic等2004; Asquini等2011; Li等2019; 
Liang等2020; Ramanauskas和Igić 2021; Vieira等
2021)。对芸香科中的S-RNase分析表明, S-RNase
出现在芸香科I和II小类分化之前, 为S-RNase在核

心双子叶植物中的单一来源提供了更充分的证据

(Liang等2020)。GSI在进化的过程中, 由于大量的基

因重复事件导致SI系统丢失从而产生自交亲和(Self- 
compatibility, SC)系统(Fujii等2016; Lü等2022)。SI
的缺失可能通过多种途径出现: (1)全基因组重复

或者片段重复产生S位点的副本, 两者之间的竞争

性相互作用导致SI系统丢失; (2) S位点的S-RNase
丢失或失活; (3) S位点的所有组分都丢失(Tomato 
Genome Consortium 2012; Liang等2020; Du等2021; 
Lü等2022; Zhao等2022)。然而大多数植物依旧表

现出SI, 说明在某些SC谱系中可以通过某些途径重

新获得SI (Lü等2022; Zhao等2022; Zhang等2024)。
在此基础上, 有研究提出了SI系统可以通过以下方

式重新获得: (1)重复的S位点失活或者表达减少; 
(2)重复的S位点缺失; (3) S-RNase的再激活(Lü等
2022; Zhao等2022; Zhang等2024)。目前为止, 蔷薇

科物种的S位点的起源和进化已经得到了很好的

研究(Gibbs 2014; Du等2021; Lü等2022)。蔷薇科

祖先在获得S-RNase基因之后与祖先F-box基因形成

S位点, 蔷薇亚科在分离时保留了S位点但S-RNase
基因丢失, 之后杏仁科在分离时保留了S位点和S- 
RNase基因。苹果族在分离时丢失了S-RNase基因, 
但在经历了最近一次全基因组重复之后又重新获得

了S-RNase基因, 导致了S位点所在染色体位置不

保守(Lü等2022)。

4  总结与展望

RNase T2广泛存在于原核和真核生物中, 在
植物生理发育和响应胁迫中发挥重要功能。植物

RNase T2在结构上与细菌毒素系统BECR超家族

具有同源性。植物RNase T2分为三大类: I类成员

起源较早且分化广泛, 具有多种功能, 主要参与各

种胁迫反应; II类成员具有持家基因的作用, 在植

物中较为保守; III类成员仅在真双子叶植物中出

现, 可能起源于I类基因, 主要参与植物自交不亲和。

植物RNase T2又可以根据是否与自交不亲和相关

而分为两个亚类: S-RNase和S-like RNase。S-RNase
在不同植物中具有特殊的谱系进化。S-RNase可
以作为一种细胞毒素参与植物自交不亲和系统, 
在不亲和的花粉管中降解花粉RNA; 也可以作为

植物免疫防御系统的一部分抑制某些真菌和细菌

的生长。S-like RNase不参与植物的自交不亲和, 具
有多种生物学功能: 响应各种非生物胁迫(耐盐、

抗旱等)、调控rRNA的降解、参与细胞自噬、切

割tRNA产生tRNA的衍生片段(tRFs)以及病原体防

御等。目前, 植物RNase T2在细胞中的具体定位(如
内质网、液泡、自噬体)以及其在不同胁迫条件下

的动态变化尚不明确, 并且RNase T2如何通过囊泡

运输等方式作用于特定细胞器仍需研究。未来可

以通过利用荧光标记技术解析RNase T2的亚细胞

定位, 通过生化分离技术进一步验证其亚细胞分布。

另外, 植物RNase T2是否通过特定信号通路与内

质网相关的蛋白质互作, 以及是否通过自噬途径

参与细胞内有害物质清除尚不明确。因此, 可以筛

选RNase T2的潜在互作蛋白, 结合基因编辑敲除

或过表达, 研究其与自噬相关基因的关联。RNase 
T2通过降解rRNA、tRNA及其他小RNA维持RNA
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稳态平衡的机制, 以及与其他RNA降解酶或RNA
结合蛋白之间的协同作用机制也有待于深入解析。

未来可以应用高通量测序技术筛选RNase T2的特

定底物RNA, 深入探讨其在RNA代谢中的作用。

最后, 尽管植物RNase T2在胁迫反应中的功能已

有一定了解, 但其参与的信号通路及其在植物抗

胁迫反应中的上下游调控分子仍需明确, 未来应

深入分析RNase T2在胁迫条件下的分子调控网络, 
鉴定RNase T2作用的靶标RNA。通过上述研究, 
将有助于揭示植物RNase T2的亚细胞功能及其在植

物生长发育与胁迫响应中的分子机制, 为改良作物

抗逆性和提高农业生产效率提供理论支持。
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