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摘 要:类受体激酶(receptor
 

like
 

kinase,RLK)参与调控植物几乎所有的生命活动,是植物生长发育和环境适应的

“中央处理器”。该文对近年来国内外有关蔷薇科果树RLK基因鉴定、进化特征及其在各器官生长发育、非生物和

生物逆境中的作用及调控机制等方面的研究进展进行了综述。蔷薇科果树基因组中存在数目庞大的RLKs,不同

树种间的RLK数目和各亚家族成员数目都存在较大差异,而且蔷薇科果树RLK存在极为普遍的部分重复和串联

重复现象,是导致家族成员迅速变化的重要原因。有研究发现,一些RLKs调控蔷薇科果树器官发育和对环境的

适应性。在器官发育方面,LRR-RLK亚家族成员调控根系发育,CrRLK1L、LysM-RLK和LRR-RLK亚家族部分

成员参与调控果实发育,CrRLK1L亚家族成员参与调控花粉管发育,LRR-RLK、LysM-RLK、L-LEC-RLK和B-
Lectin-RLK亚家族部分成员调控蔷薇科果树对生物逆境的适应。今后RLK功能研究可侧重于蔷薇科果树特色性

状,通过提高目标基因的筛选和验证的效率,加速主效RLKs的筛选进程,并通过筛选主效RLKs诱导方式和加速

分子育种进程等途径,将研究成果应用于实际生产。
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Abstract:
 

Receptor-Like
 

Kinase
 

(RLK)
 

genes
 

are
 

one
 

of
 

the
 

most
 

important
 

gene
 

families
 

in
 

the
 

angio-
sperm

 

genome.
 

A
 

typical
 

RLK
 

protein
 

consists
 

of
 

an
 

N-terminal
 

extracellular
 

domain,
 

a
 

transmembrane
 

region
 

and
 

a
 

C-terminal
 

intracellular
 

kinase
 

domain.
 

Because
 

of
 

the
 

specific
 

evolutional
 

characteristics
 

of
 

each
 

plant,
 

each
 

subfamily
 

and
 

the
 

number
 

of
 

RLKs
 

were
 

largely
 

changed
 

among
 

different
 

plants.
 

Gene
 

duplication,
 

both
 

fragmental
 

and
 

tandem,
 

is
 

the
 

main
 

cause
 

of
 

the
 

rapid
 

variation.
 

We
 

summarized
 

the
 

current
 

progress
 

in
 

the
 

study
 

of
 

RLKs
 

in
 

Rosaceae
 

fruit
 

trees,
 

including
 

genome-wide
 

identification,
 

the
 

evolutionary
 

characteristics,
 

the
 

roles
 

of
 

RLKs
 

on
 

cell
 

growth
 

and
 

development
 

and
 

responses
 

to
 

biotic
 

and
 

abiotic
 

stresses
 

in
 

Rosaceae
 

fruit
 

trees.
 

The
 

studies
 

on
 

the
 

roles
 

of
 

RLKs
 

in
 

the
 

development
 

of
 

Rosaceae
 

fruit
 

trees
 

have
 

focused
 

on
 

roots,
 

fruits,
 

and
 

pollen
 

tubes.
 

Plant
 

RLK
 

genes
 

have
 

a
 

great
 

significance
 

to
 

the
 

growth
 

and
 

development,
 

environmental
 

adaptation
 

and
 

disease
 

resistance
 

of
 

fruit
 

trees.
 

However,
 

the
 

research
 

results
 

of
 

plant
 

RLKs
 

in
 

Rosaceae
 

fruit
 

trees
 

are
 

not
 

deep
 

enough
 

compared
 

with
 

model
 

plants.
 

We
 

suggested
 

that
 

the
 

future
 

investigations
 

in
 

this
 

field
 

could
 

focus
 

on
 

specific
 

traits
 

of
 

Rosaceae
 

fruit
 



trees,
 

such
 

as
 

developmental
 

stage
 

transition,
 

dormancy,
 

self-incompatibility,
 

fruit
 

development
 

and
 

qual-
ity

 

formation,
 

interactions
 

between
 

rootstock
 

and
 

scion
 

and
 

specific
 

diseases
 

(Valsa
 

canker,
 

apple
 

ring
 

rot,
 

etc.).
 

Based
 

on
 

molecular
 

breeding,
 

the
 

target
 

RLKs
 

will
 

be
 

screened
 

and
 

induced
 

for
 

rapid
 

application
 

in
 

practical
 

production.
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  类受体激酶(Receptor-Like
 

Kinase,RLK)位于

细胞膜,是细胞识别外界信息的重要渠道,被誉为植

物生长发育和环境适应的“中央处理器”[1]。因其功

能的重要性,在拟南芥等模式植物中对RLK进行

了广泛深入的研究。在生长发育方面,部分成员对

茎[2]、根毛[3]、种子[4]和花粉管[5]等多个器官发育的

调控作用被陆续证实。在环境适应方面,已陆续发

现能够识别来自非生物逆境(如干旱、低温、盐胁迫

等)和生物逆境(病原细菌、真菌和病毒等)的信号并

激活抗性反应的RLK家族成员[6-11]。
蔷薇科植物包括了苹果、梨、桃、樱桃、榅桲、杏、

李、覆盆子和枇杷等多种具有重要经济价值的果

树[12]。其中,苹果、梨、桃、草莓、杏等栽培品种和山

荆子、杜梨等重要砧木的基因组已陆续公布,为后续

功能基因组研究提供了重要支撑(https://www.
rosaceae.org/)。近年来,蔷薇科果树RLK在基因

组范围的鉴定等工作已陆续开展,也有部分研究涉

及其调控功能和调控机制,并已取得阶段性进展。
然而,与模式植物相比,RLK在蔷薇科果树方面的

研究还存在较大差距。本研究总结了植物RLK在

蔷薇科果树中的研究进展,并提出了建议的重点研

究方向,以期为后续工作的开展提供参考。

1 植物类受体激酶基因(RLKs)

RLK基因是被子植物基因组中最为重要的基

因家族之一,在拟南芥、水稻、杨树、大豆、棉花等多

种植物中被陆续鉴定,存在多达500~1
 

400个成

员[13-19]。典型的 RLK蛋白由 N-末端胞外结构域

(extracellular
 

domain,ECD)、跨膜区(transmem-
brane

 

region,TM)和C-末端胞内激酶结构域(ki-
nase

 

domain,KD)组成[13]。ECD类型较多,如leu-
cine-rich

 

repeat(LRR)、legume
 

lectin(L-LEC)、epi-
dermal

 

growth
 

factor(EGF)、lysin
 

motif(LysM)、

Cysteine-rich
 

repeat和 Malectin等[20]。根 据 KD
序列 的 多 样 性,可 将 RLK 分 为 至 少60个 亚 家

族[20]。多数亚家族具有相同或相似的ECD组成,
如LRR-RLK亚家族几乎所有成员都包括至少一个

LRR结构域。作为膜蛋白,RLK通过ECD识别胞

外信号、经TM将其传递至KD,并激活下游胞内的

分子响应网络[21-24]。也有部分RLKs缺少ECD,其
通过与其他膜蛋白互作,进而调控细胞代谢[23]。

RLK在植物中存在较快的进化速率。与动物

相比,植物基因组中RLK数目存在大量的扩增现

象。动物、囊泡虫类等生物中仅存在不足10个

RLKs,但被子植物中存在多达600个以上[23]。此

外,不同植物类型中RLK数目也存在较大差异,如
拟南芥 中 约600个 成 员,而 水 稻 中 多 达 约1100
个[13]。同一植物的不同RLK亚家族及同一亚家族

在不同植物之间,扩增速率都存在较大差异。如

LRR-XIV和LRR-XIIa在被子植物中的总体扩增

速率高达3,而LRR-II和LRR-III仅为1.22;LRR-
XIIb在杨树中的扩增速率高达12,而在植物中的总

体扩增速率仅为1.5[25]。基因重复主要由串联重复

和部分重复组成,是导致植物中RLK家族成员扩

增的主要原因。RLK中串联重复的多个成员参与

植物对逆境信号的响应,而未发生基因重复的亚家

族主要参与细胞生长发育[26]。

2 蔷薇科果树RLKs鉴定

随着果树基因组序列的逐步完善,为RLK在

全基因组范围的鉴定奠定了基础。目前,已对草莓

RLK基因进行了系统鉴定,获得639个RLKs[27]。
作者对苹果、梨、桃、杏等9种蔷薇科植物的RLKs
进行了鉴定,发现其RLK家族成员数目介于550~
1

 

100个之间(数据未发表)。此外,也有大量工作

对各亚家族成员进行了基因组范围的鉴定,如蔷薇

科植物富含亮氨酸RLK(Leucine-rich
 

repeat
 

recep-
tor-like

 

protein
 

kinase,LRR-RLK)和 Glyco_18-
RLK(Gly-RLK)、苹果细胞壁相关RLK(wall-asso-
ciated

 

RLK,WAK-RLK)、CrRLK1L、CRK、L-LEC-
RLK、LysM-RLK、CR4、梨 CrRLK1L 和 CRK
等[28-37]。多数植物中,LRR-RLK家族成员数目最

多,模式植物拟南芥中存在225个该家族成员,而蔷

薇科果树苹果、梨、草莓、梅和桃中分别存在244、
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427、201、267和258个成员[37]。此外,朵虎等对51
种植物Gly-RLK鉴定发现,葡萄、桃和苹果基因分

别存在2、4和6个成员,芸香科果树甜橙和柑橘中

分别存在2和7个成员,但单子叶植物和部分双子

叶植物中不存在该亚家族成员[29]。综上,果树基因

组中存在数目庞大的RLK基因家族成员,不同果

树间 RLK 家 族 和 亚 家 族 成 员 数 目 都 存 在 较 大

差异。

3 果树RLKs的进化特征

与其他植物相比,被子植物的基因组存在较快

的进化速率和复杂的进化特征,基因重复是导致该

现象发生的重要原因之一[38]。其中,部分重复和串

联重复现象在被子植物基因组中极为普遍[39-40]。
蔷薇科果树的LRR-RLK中,梅中发生部分重复的

基因成员占总数的16%,梨中多达51%;草莓中发

生串联重复的基因成员占总数的11.94%,而桃中

多达24%[37]。因此,在蔷薇科不同果树间,RLK存

在差异较大的基因重复现象。此外,苹果RLK中,
亚家族 WAK-RLK、CrRLK1L、L-LEC、CRK和Ly-
sM-RLK发生串联重复的成员分别占该亚家族总

基因的36%、55.22%、56%、68.57%和33%,而亚

家族CR4中未发现串联重复的成员,表明同一果树

RLK不同亚家族之间的基因重复的频率存在较大

差异[28-30,
 

32-34]。综上所述,相同亚家族在蔷薇科不

同果树之间、同一果树的不同亚家族之间都存在差

异较大的部分重复和串联重复现象,是导致基因数

目迅速变化的重要原因。

4 RLK与果树发育

表达分析发现RLK在蔷薇科果树的多种器官

中存在极具多样化的表达模式,部分RLKs的表达

模式具有组织特异性,也有一些成员在多种组织中

都有较高的表达量[41-42]。此外,激素在植物细胞生

长和 发 育 过 程 中 起 重 要 的 调 控 作 用,而 大 多 数

RLKs启动子区域存在响应激素信号的顺式作用元

件,也与多种激素受体存在直接的互作关系[43]。同

时,在模式植物中,调控根、茎、气孔、叶和花等器官

发育的RLKs被陆续发现[44]。然而,由于遗传转化

难度高等限制因素,关于RLK调控蔷薇科果树器

官发育的功能研究仍较少,已有的关于RLK调控

蔷薇科果树发育的研究主要集中于根系、花粉管和

果实发育(表1)。

4.1 根系发育

在模式植物中,已发现的调控根系发育的有

LRR-RLK (CLV1、RPK2/TOAD2 和 BAK1)、

CrRLK1L(FER)和 WAK-RLK(RHS10)亚家族成

员[3,
 

45]。拟南芥中,部分RLK家族成员参与初生

根、侧根和根毛的发育调控[46-47]。蔷薇科果树中,
已确定调控根系发育的RLK主要为LRR-RLK亚

家族成员。与野生型相比,MdCEPR1在苹果愈伤

组织和拟南芥过表达株系(细胞系)中,在低氮条件

下的生长速率明显加快,且氮吸收相关基因表达显

著上调,该基因过表达也可刺激侧根的发育[48]。

4.2 花粉管发育

植物多个CrRLK1Ls参与花粉管的发育和对

花粉的识别,进而影响到其授粉受精[49]。拟南芥中

多 个 LRR-RLK 基 因 如 SUB、SERK1、ERL1 和

ERL2等调控花器官的发育[50-52]。梨CrRLK1L13
和CrRLK1L26在花粉管发育过程中存在较高的

表达量,推断其可能参与调控花粉管发育,进一步功

能分析表明CrRLK1L26在花粉管伸长过程中起

重 要 作 用,而 CrRLK1L13 参 与 调 控 花 粉 管

开裂[31]。

4.3 果实发育

果实是果树生产的经济器官,果实品质性状是

果树的特色性状[53]。蔷薇科果树中,调控果实发育

的 RLK 主 要 分 布 于 CrRLK1L、LysM-RLK 和

LRR-RLK亚家族,主要调控果实成熟速度、果形指

数和内在品质形成。将苹果 CrRLK1L家族成员

MdFERL6和MdFERL1在番茄中过表达后,降低

了乙烯的产生量并减缓了果实的成熟速度,并都与

乙烯合成酶 MdSAMS存在直接的互作关系,表明

其通过抑制果实内乙烯的产生而减缓其成熟速

度[54]。相似地,草莓 CrRLK1L家族成员 FaMR-
LK47通过抑制ABA信号通路基因的表达而负调

控果实成熟,并与蔗糖的积累呈正相关关系[55]。草

莓LRR-RLK成员FaRIPK1与ABA受体存在直接

的互作关系,并正调控果实成熟进程,利用瞬时表达

将其在草莓果实中沉默后,减缓了草莓果实的成熟

速度[56]。Cao等[57]从‘红玉’与‘金冠’的杂交群体

中筛选了与果形指数相关的分子标记,发现LysM-
RLK家族成员 MDP0000135244可能与苹果果形

指数相关联。

5 RLK与果树非生物抗性

表达分析表明蔷薇科果树大量的RLKs可被非
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生物胁迫诱导,且启动子区域存在大量响应低温、干
旱等非生物胁迫信号的顺式作用元件(表1),但在

该领域深入的功能分析还很少[27-30]。ABA是重要

的非生物逆境响应的信号物质,在干旱等非生物胁

迫下 起 重 要 的 调 控 作 用[58]。草 莓 LRR-RLK 与

ABA受体存在直接的互作关系,表明其间接或直接

参与蔷薇科果树对非生物逆境的响应[56]。与野生

型相比,梨 Lectin-RLK 亚家族成员 PcLRLK066
在拟南芥中过表达后显著降低其对盐胁迫和渗透胁

迫的抗性[59]。

6 RLK与果树抗病性

在植物生长发育过程中遭受到多种病虫害的侵

袭,因此研究 RLK 调控生物抗性也是研究的热

点[60]。作为重要的模式识别受体(PRRs),RLK识

别病 原 菌 分 子 信 号,激 发 受 体 激 活 的 免 疫 反 应

(PRR
 

triggered
 

immunity,PTI)并在激活免疫反应

过程中起重要作用[61-63]。发现的RLK中,几乎所

有的亚家族都存在调控植物抗性的成员。然而,

RLK调控蔷薇科果树抗性的功能研究还比较少,已
发现调控生物胁迫抗性的RLK主要分布于LRR-
RLK、LysM-RLK、L-LEC-RLK 和 B-Lectin-RLK
亚家族(表1)。

6.1 细菌性病害

火疫病是毁灭性细菌性病害,已对全球苹果和

梨产业健康发展造成了严重的威胁。在筛选火疫病

表1 参与调控蔷薇科果树生长发育和抗性的RLKs
Table

 

1 RLKs
 

involved
 

in
 

regulating
 

apple
 

growth,
 

development
 

and
 

resistance

亚家族
Subfamily

成员名称
Member

 

name
树种
Species

功能
Function

参考文献
References

LRR-RLK CLV1 拟南芥Arabidopsis 负调控根系生长Negatively
 

regulating
 

root
 

growth [45]

LRR-RLK RPK2/TOAD2 拟南芥Arabidopsis 与根系生长有关Related
 

to
 

root
 

growth [45]

LRR-RLK BAK1 拟南芥Arabidopsis 负调控根分生区大小Negatively
 

regulating
 

root
 

meristem
 

size [45]

CrRLK1L FER 拟南芥Arabidopsis
调控根部细胞伸长,参与配子体相互作用Regulating

 

root
 

cell
 

elongation
 

and
 

involved
 

in
 

gametophyte
 

interactions
[46]

WAK-RLK RHS10 拟南芥Arabidopsis 负调控根毛长度Negatively
 

regulating
 

root
 

hair
 

length [3]

LRR-RLK CEPR1 苹果Apple 氮吸收、侧根发育Nitrogen
 

uptake
 

and
 

lateral
 

root
 

development [48]

CrRLK1L BUPS1;
 

BUPS2 拟南芥Arabidopsis
雌蕊中花粉管正常顶端生长所必需的 Necessary

 

for
 

normal
 

apical
 

growth
 

of
 

the
 

pollen
 

tube
 

in
 

the
 

pistil
[49]

LRR-RLK SUB 拟南芥Arabidopsis 调节花器官发育Regulating
 

floral
 

organ
 

development [50]

LRR-RLK SERK1 拟南芥Arabidopsis 调节器官脱落Regulating
 

organ
 

shedding [51]

LRR-RLK ERL1;
 

ERL2 拟南芥Arabidopsis
影响细胞增殖和器官生长 Affects

 

cell
 

proliferation
 

and
 

organ
 

growth 
[52]

CrRLK1L CrRLK1L13;
 

CrRLK1L26 梨Pear 调节花粉管破裂Regulating
 

pollen
 

tube
 

rupture
 

and
 

elongation [31]

CrRLK1L FERL6;
 

FERL1 苹果Apple 负调控果实成熟Negatively
 

regulating
 

fruit
 

ripening [54]

CrRLK1L FaMRLK47 草莓Strawberry 负调控果实成熟Negatively
 

regulating
 

fruit
 

ripening [55]

LRR-RLK FaRIPK1 草莓Strawberry 正调控果实成熟Positively
 

regulating
 

fruit
 

ripening [56]

LysM-RLK - 苹果Apple 影响苹果果实果形指数Influence
 

on
 

apple
 

fruit
 

shape
 

index [57]

Lectin-RLK PcLRLK066 梨Pear 参与盐胁 迫 和 渗 透 胁 迫Involved
 

in
 

salt
 

stress
 

and
 

osmotic
 

stress 
[59]

B-lectin-RLK BAC46H22 苹果Apple
参与调控苹果火疫病抗性Involved

 

in
 

the
 

regulation
 

of
 

apple
 

fire
 

blight
 

resistance
[64]

LRR-RLK Rvi12_Cd5;
 

LRPKm1 苹果Apple 响应苹果黑星病信号Responding
 

to
 

apple
 

scab
 

disease
 

signals [66-67]

LRR-RLK LRPKp 梨Pear 负调控幸水梨对黑星病的抗性Negatively
 

regulating
 

resistance
 

to
 

scab
 

in
 

Japanese
 

pear
[68]

LysM-RLK MdCERK1 苹果Apple
调控苹果 对 立 枯 病 菌 的 抗 性 Regulating

 

apple
 

resistance
 

to
 

Rhizoctonia
 

solani [69]

L-type
 

LecRLK PbLRK138 梨Pear 诱导细胞死亡和抗性基因的表达Induction
 

of
 

cell
 

death
 

and
 

expression
 

of
 

resistance
 

genes
[70]
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抗性基因方面,各国科技工作者投入了大量的精力,
发现参与火疫病抗性调控的主要为LRR-RLK和

B-lectin-RLK亚家族成员。基于 QTL定位,确定

了苹果B-lectin-RLK亚家族成员BAC46H22参与

了火疫病抗性的调控[64]。火疫病菌致病相关效应

子dspA/E与苹果4个LRR-RLK存在直接的互作

关系,表明苹果LRR-RLK也参与了苹果对火疫病

菌信号的响应[65]。

6.2 真菌性病害

苹果等多种蔷薇科果树也遭受真菌性病害的严

重威胁,如腐烂病、轮纹病、黑星病、锈病等。已发现

的响应病原真菌信号的 RLK 主要分布于 LRR-
RLK、LysM-RLK、L-lectin-RLK等。

LRR-RLK亚家族成员在真菌性病害中的研究

较为广泛,蔷薇科果树LRR-RLK在调控黑星病抗

性的作用也被逐步证实。其中,基于QTL发现,与
黑星病抗性关联的区域存在该亚家族成员Rvi12_

Cd5,表明其参与苹果对黑星病的抗性[66]。LRR-
RLK亚家族成员LRPKm1的表达可被黑星病病

原菌和SA诱导,表明其激活的抗性反应与SA信

号关联[67]。此外,梨LRR-RLK亚家族成员LRP-
Kp 负调控幸水梨(Kousui)对黑星病的抗性[68]。以

上结果表明,LRR-RLK可能参与蔷薇科果树对黑

星病等真菌病害的抗性反应,但具体抗性机制仍需

进一步深入研究。
作为几丁质受体,植物LysM-RLKs亚家族成

员在响应多种病原真菌信号中的重要作用已被证

实。相似地,苹果MdCERK1是一种防卫响应相关

的PRRs,也可识别几丁质和苹果立枯病病原菌

(Rhizoctonia
 

solani)信号[69],表明LysM 家族成员

响应植物病原信号的作用机制在植物中相对保守。

L-LEC-RLK是植物中调控生物抗性一类重要

的RLKs,其参与植物对多种病原真菌和细菌信号

的响应。梨L-type
 

LecRLK基因PbLRK138在烟

草中瞬时表达分析表明其诱导细胞死亡和抗性基因

的表达,表明该基因调控参与其防卫反应[70]。

7 展 望

因RLK在植物生长发育和环境适应过程的重

要调控作用,对其功能的研究一直是植物学领域研

究的热点之一。近年来,在 RLK调控蔷薇科果树

生长发育和环境适应方面进行了大量的研究工作。
然而,与模式植物相比,在研究的广度和深度上都存

在较大差距。未来的工作中,可从以下几个方面开

展广泛深入的研究,以提高工作效率。

7.1 集中于蔷薇科果树的重要性状和特色性状

与模式植物相比,发育阶段转换、休眠、自交不

亲和特性、单性结实、果实的发育和品质形成、砧木

与接穗的相互作用、光合产物的运转及对特异病虫

害(如苹果树腐烂病、苹果轮纹病等枝干性病害)免
疫响应等是蔷薇科果树的重点和特色领域。在

RLK功能研究中,建议将研究集中于以上特色领

域,避免与模式植物研究领域的重复。

7.2 高效、准确预测RLK的功能

RLK基因家族成员数目庞大,高效筛选目标基

因可极大地提高工作效率。已发现串联重复的基因

多参与了植物对逆境的响应,而未发生重复的基因

成员主要调控植物生长发育,表明相似功能的基因

可能与一些进化特征相关联。因此,结合生物信息

分析和数据验证,总结出功能与进化特点的关联性,
预测基因的功能,可降低筛选目标基因的工作量。

7.3 充分利用高效的基因功能验证技术

蔷薇科果树的遗传转化效率低、周期长,极大地

限制了RLK功能验证的效率。果实和叶片瞬时表

达、愈伤组织遗传转化等功能验证的技术手段周期

短、效率高。充分利用以上高效的实验技术可缩短

RLK功能分析的周期,提高效率。

7.4 研究主效RLKs的诱导方式

多种外源物质可增强或抑制植物大量基因的表

达。通过候选外源物质处理和表达分析研究目标基

因表达的诱导途径,可实现对研究成果的快速推广

应用。

7.5 基于基因编辑等技术加速分子育种进程

充分利用基因编辑等现代分子育种技术,将目

标基因导入蔷薇科果树,获得符合食品安全要求的

转基因新品种是未来的重要方向之一。而优化遗传

转化体系、提高转化效率将加速分子育种的进程,有
利于将获得的目标RLK尽快投入生产应用。
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