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摘 要：主要乳胶蛋白（Major Latex Proteins, MLPs）是一类植物特有蛋白质，主要存在于双子叶和部分单子叶植

物中，在植物生长发育、抵御生物和非生物胁迫方面发挥重要作用．就MLPs蛋白的空间结构、生物学功能及作用机制

进行了阐述，为进一步了解MLP家族成员及其在作物改良方面的应用提供参考．
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Proteins(MLPs) in Plants
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Abstract：Major latex proteins(MLPs) are a type of plant-specific proteins that primarily exist in dicotyledonous

and some monocotyledonous plants. They play important roles in plant growth and development, as well as in

defense against biotic and abiotic stresses. This article discusses the spatial structure, biological functions, and

mechanisms of action of MLPs, providing references for further understanding of MLP family members and their

applications in crop improvement.
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0 引 言

MLPs最早在罂粟（Papaver somniferum）中被鉴定，由于其在罂粟乳胶中为一类丰富的特异肽，故此得

名[1]．迄今为止，已在拟南芥（Arabidopsis thaliana） [2]、本式烟（Nicotiana benthamiana） [3]、苹果（Malus

pumila） [4]、油菜（Brassica rapa） [5]、葡萄（Vitis vinifera） [6]等许多双子叶和部分单子叶植物中发现了编

码MLPs的基因，但双子叶植物往往比单子叶植物含有更多的MLP基因[7]．MLP同源基因编码的蛋白则称为

类乳胶蛋白（MLP-like），不同或同一物种中的多个MLP成员，共同构成了MLP蛋白家族．

根据序列比对和蛋白结构分析，MLP家族属于Bet v1超家族（图1）．该超家族蛋白通常呈酸性，分子量

约为15∼18 kDa．Bet v1超家族成员较多，分为11个亚家族，包括病程相关蛋白PR10（Pathogenesis Related 10,

PR10）、细胞分裂素特异结合蛋白（Cytokinin-Specific Binding Proteins, CSBP）、MLP、聚酮环化酶家族、(S)-去

甲乌龙碱合成酶家族等[8]．尽管这些亚家族成员之间的序列同源性较低，但不同家族成员具有十分相似的三维

结构[9]，它们均具有典型的Bet v1结构，并形成一个Y型疏水腔，该疏水腔可以与不同配体结合发挥不同的功能，

已研究的配体包括细胞分裂素、油菜素内酯和次生代谢物等[8]．这11个亚家族中，蛋白成员最多的是PR10蛋白

家族，它们不仅在植物发育过程中表达，且往往受病原体感染、损伤和非生物胁迫的诱导[10]．CSBP家族的成员
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在豆科植物中被发现，并且能特异结合细胞分裂素[11]．MLPs是Bet v1超家族中的第二大家族，该家族大多数成

员在果实发育和成熟过程中积累．目前已有12个Bet v1蛋白的结构被解析，其中包括3个MLP成员．大量研究显

示，MLP参与了植物的生长发育及对干旱、盐、激素和病原体的响应（表1）．本文就MLPs的结构、相关生物学

功能及机制进行阐述．

1 MLPs结构特征
蛋白质结构决定其功能．MLPs的三维结构首次

在2009年被鉴定，Lytle等利用核磁共振和X射线晶体

衍射对拟南芥中AtMLP28和At1g24000.1进行了结构

解析（图2） [12]．AtMLP28由3个α螺旋和6个β折叠构

成，而At1g24000.1却仅有5个β折叠，表明不同MLP结

构之间存在差异．Choi等利用X射线晶体衍射解析了

人参（Panax ginseng）MLP151（GLP）的结构，发

现它由3个α螺旋和7个β折叠组成[13]．尽管MLP家族

成员间的序列相似性较低（26.7%∼44.8%）[14]，但它

们却有着极为相似的三维结构，具有典型的由3个α螺

旋和5∼7个β折叠形成的Bet v1结构．

1.1 疏水腔

MLPs结构最显著的特征便是它所具有的Y型疏

水腔，由最长的α3螺旋和周围环绕的几个β折叠组成，

由于该疏水腔的氨基酸有较强的疏水性，因此MLPs在

植物中可能通过结合并运输疏水化合物[13]发挥作

用．以具有典型Bet v1结构的拟南芥AtMLP423为

例，MLP疏水腔有3个入口，一个入口在富含甘氨酸的

环与α1和α2连接处中间，而另两个入口位于α3两侧[15]

图 1 Bet v1蛋白家族的进化分析

（图2）．不同MLPs疏水腔体积差异较大，这是由于α3折叠方向及长环的存在，如含有长环的拟南芥AtMLP28

的空腔体积明显大于无长环的人参GLP和猕猴桃（Actinidia chinensis）的Actd11[13]．其中，特异表达在葫芦科

根中的MLPs可与土壤中的疏水性污染物结合形成复合物，通过木质部运输到地表以上，从而解除土壤污染[16]．
表 1 MLP家族成员及功能

物种 基因 器官 处理 功能

拟南芥

ZCE1、ZCE2 [21] 所有部位 顺式肉桂醛酸
促进拟南芥营养

生长，延迟开花

MLP43 [2] 所有部位
ABA、6-BA、 在拟南芥中正调控

GA3、NaCl ABA赋予植物耐旱性

MLP28 [22] 无 无
MLP28控制茎尖顶端

分生组织中Clavata 3

和Wuschel的表达

MLP328、MLP329 [23] 根 磺胺嘧啶
MLP329可能以ABA

和GA依赖的方式

强制种子休眠

油菜 BrMLP1、BrMLP6 [5] 所有部位 NaCl、ABA、甘露醇
提高植物抗旱及

耐盐性

甜椒 Sn [24] 果实 损伤、ET

损伤诱导Sn的

表达，激活乙烯，

促进果实成熟

甜菜 BvMLP1、BvMLP3 [25] 无 丝核菌
增强植物对

丝核菌的抗性
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续表 1

物种 基因 器官 处理 功能

葡萄 VvMLP1-14 [6] 所有部位
冷、热、ABA、 VvMLP基因受

JA、SA、NaCl 非生物胁迫诱导

黄瓜 MLP328 [26] 叶、根、韧皮部
24-epibrassinosteroid 外源施加EBR

（EBR） 诱导MLP表达，

参与SAR

西葫芦
MLP-GR3、MLP-GR1、

根、木质部
高温、低温、 MLP结合疏水性

MLP-PG1 [7] 长日照、短日照 污染物POP

陆地棉

Gh-MLP [27] 根 NaCl、大丽轮枝菌
改变类黄酮

的含量，

提高植物耐盐性

GhMLP423 [28] 无 烟粉虱
提高棉花抗病性，

可能参与了

JA信号传导

GhMLP28 [29] 根
JA、SA、 诱导PR基因，

ET、大丽轮枝菌 增强抗性

大豆 GmMLP [30] 子叶 NaCl 受盐胁迫诱导

小麦 TaSTP [31] 无 干旱、盐、ABA 提高植物耐旱性

本式烟 NbMLP28 [3]、NbMLP43 [32] 根 马铃薯Y病毒
提高烟草抗病性，

参与JA信号通路

烟草
NtMLP423 [33] 叶 链格孢菌

增强烟草

赤星病抗性

NtMLP423 [34] 叶 MV、ABA、PEG
提高ABA水平

调节抗旱性

人参 MLP151 [14] 所有部位
冷、UV、JA、NaCl、

受损失诱导
SA、H2O2、光照、黑暗

桑树 MuMLPL329 [35] 叶、根、韧皮部 JA、SA、病原菌
增强防御基因的

表达，提高

类黄酮含量

苹果 MdMLP423 [19] 所有部位
斑点落叶病菌、轮纹病菌

负调控苹果对斑点

落叶病的抗性

冷、旱、ABA、NaCl
提高拟南芥

非生物胁迫抗性

注：激素简称为水杨酸（Salicylic Acid, SA）、脱落酸（Abscisic Acid, ABA）、乙烯（Ethylene, ET）、茉莉酸甲酯（Methyl

Jasmonate, MeJA）、赤霉素（Gibberellin, GA3）；拟南芥（Arabidopsis thaliana）、油菜（Brassica rapa）、甜椒（Capsicum

annuum）、甜菜（Beta vulgaris）、葡萄（Vitis vinifera）、黄瓜（Cucumis sativus）、西葫芦（Cucurbita pepo）、陆地棉（Gossypium

hirsutum）、大豆（Glycine max）、小麦（Triticum aestivum）、本式烟（Nicotiana benthamiana）、烟草（Nicotiana tabacum）、

人参（Panax ginseng）、桑树（Morus alba）、苹果（Malus pumila）

1.2 富含甘氨酸的P环

MLPs第二个结构特征便是连接β2和β3的富含甘氨酸的环L4，该环又称磷酸结合环或P环[17]．P环是一类具

有核酸酶活性的结构域，广泛存在于磷酸化和核酸结合蛋白中[18]，具有该结构的PR10蛋白往往具有RNase活性，

推测该结构域与其发挥的生物学功能密切相关．李荣利用定点突变技术，将苹果MdMLP423中的4个甘氨酸分

别突变，导致苹果的抗逆性下降[19]．酢浆草（Oxalis corniculata）的块茎中，含量最丰富的可溶性蛋白Ocatin首

次被鉴定为MLP同系物，对细菌（根瘤农杆菌（Agrobacterium tumefaciens）、放射形土壤杆菌（Agrobacterium

radiobacter）、金黄色假单胞菌（Pseudomonas adaceae））、真菌（尖孢镰刀菌（Fusarium oxysporum）、蜜环菌
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（Armillaria mellea））均具抗菌活性，但其抗菌活性与所含P环结构之间的关系尚未可知[20]．尽管MLP家族成

员在三维结构上与PR10十分相似，但迄今尚未发现该家族成员具有RNase活性．因而，P环在MLPs中的生物学

作用尚不清楚．

图 2 Bet v1家族成员结构[12]

注：（A）拟南芥的MLP28和At1g24000.1、绿豆的2FLH、桦树花粉过敏原Bet v1（1BV1）和SPE-16的三维空间结构；（B）图（A）

中所示蛋白及其它物种Bet v1的氨基酸序列比对，相似性大于70%的保守结构域用黑色标出，被替换的保守域用灰色标出，“?”表

示通过氢键与配体相互作用的细胞分裂素特异结合残基，“＋”表示通过范德瓦耳斯力相互作用的残基

2 MLPs参与植物生长发育
MLPs在植物的果实和花等生长发育过程中扮演着重要角色．研究显示，甜椒[24]、甜瓜（Cucumis melo）[36]、

黄瓜[37]、野草莓（Fragaria vesca）[38]、葡萄[39]的果实成熟和烟草[40]花发育过程中MLP基因表达显著上调．Guo等

利用LC-MS/MS对外源施加顺式肉桂酸的拟南芥进行差异蛋白质组学研究，发现处理后的类乳胶蛋白ZCE1和

ZCE2表达上调，且干扰后的zce1突变体植株出现提早抽薹的表型．上述结果表明，ZCE1促进了拟南芥的营养

生长，并延迟了花的形成[21]．拟南芥叶片卷曲蛋白基因LCR受miR394的调控，二者相互作用的改变会引起叶

片极性和茎尖分生组织的缺陷．MLP28控制茎尖顶端分生组织中Clavata 3和Wuschel的表达，利用干扰技术降

低MLP28的表达时，拟南芥表现出严重的叶片图案、叶形和茎尖缺陷发育等缺陷，推测MLP28可能是miR394-

LCR模块调控的下游靶点，进而控制植物在营养和生殖阶段的生长和细胞发育[22]．双分子荧光互补试验也进一

步证实了拟南芥中LCR F-Box与AtMLP423之间的互作．以上结果表明在拟南芥的正常生长发育过程中，MLP基

因家族是miR394-LCR调控的靶点，受LCR翻译后调控[22]．同时，过表达甜菜BvMLP1、BvMLP2和BvMLP3的

转基因拟南芥也表现出更大的莲座叶和更快的生长速度．此外，研究显示赤霉素信号传导中间体RGA-LIKE2

（RGL2）与DNA结合锌指6（DOF6）结合形成转录因子复合物调节了下游MLP329基因的表达，进而影响了拟

南芥种子的休眠过程[41]．因此，MLP基因通过诱导下游基因控制植物营养和生殖阶段的生长和细胞发育．

3 MLPs参与生物胁迫
植物生长过程经常遭受各种生物的侵害，如昆虫啃食和病原微生物攻击等．植物主要进化出两种抵御生物

侵害的方式：一种是改变细胞结构和构建化学屏障以防止病原菌入侵；另一种是依赖先天免疫和获得性免疫机
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制抵御生物胁迫．研究表明MLP家族基因的启动子区含有多种响应生物胁迫的顺式作用元件，可通过参与多

种信号通路响应生物胁迫，最终通过植物细胞的先天免疫和由局部感染引起的获得性免疫信号抵抗病原菌感

染[33]．

3.1 提高生物胁迫抗性

病原体感染植物时通过信号级联转导诱导MLP的表达，从而增强植物对细菌、真菌和病毒等的抗性[42]．

桑树MuMLPL329基因的异源表达不仅调节了转基因植株中PR-5、β-1,3-葡聚糖酶和PDF1.2等防御基因的表

达，同时也增强了类黄酮的含量，显著提高了转基因拟南芥对贵腐霉菌（Botrytis cinerea）和丁香假单胞菌

（Pseudomonas syringae）的抗性[35]．

棉花Gh-MLP基因受大丽轮枝菌（Verticillium dahliae）[27]和烟粉虱（Bemisia tabaci）[28]的诱导．通过VIGS干

涉棉花GhMLP423基因并对干涉植株酶活力进行了检测，发现干涉植株叶片内超氧化物歧化酶活力高于对照植

株，而过氧化氢含量显著低于对照植株，因此抑制棉花GhMLP423基因表达能提高棉花超氧化物歧化酶活力[28]．

此外，通过功能缺失和功能获得的方法，发现棉花GhMLP28参与了植物对大丽轮枝菌的防御[29]．

张玉通过差异蛋白质组分析发现在链格孢菌（Alternaria alternata）诱导下，烟草NtMLP423和本氏烟

NbMLP423能够快速响应表达，且NbMLP423过表达显著增强了本氏烟对链格孢菌的抗病性[33]．对接种丝核

菌（Rhizoctonia solani）的甜菜进行转录组测序分析，发现BvMLP1、BvMLP2和BvMLP3为可能的抗性基因．

接种丝核菌后，过表达BvMLP1和BvMLP3的植株感染率显著降低，而atmlp1/atmlp3双突变体易感程度显著增

强[25]．CsMLP1的敲除降低了黄瓜对丝核菌的抗性．有趣的是，CsMLP5的沉默减少了黄瓜疫病引起的叶片损

伤面积[43]．烟草光响应因子NbBBX24与NbMLP43相互作用，通过泛素化和蛋白酶体降解NbMLP43，促进植物

对病毒的易感性[32]．

3.2 参与生物胁迫相关基因的表达调节

MLPs还可通过诱导病程相关蛋白PR基因的表达间接提高植物的生物胁迫抗性．过表达GhMLP28的转基

因烟草和过表达MuMLPL329的转基因桑树中，一些病程相关蛋白基因（如PR-2 [35]和PR-5 [29]）表达显著上调．

过表达NbMLP423显著增强了本氏烟对链格孢菌的抗性，并促进了PR10（NtPR10）的显著上调[33]．然而，在苹

果中过表达MdMLP423，防御和胁迫相关基因及转录因子的表达受到了抑制[4]，表明不同物种间MLPs的功能

有所差异．GhMLP28通过与棉花乙烯反应因子6（GhERF6）发生互作，从而增强GhERF6与PR基因上游区识别

位点GCC盒的结合，诱导PR基因[29]，提示MLPs可通过激活细胞核中的转录因子间接调节PR基因的转录．过表

达水稻JIOsPR10的转基因烟草植株会诱导PR-2和PR-5的表达[44]，而OsERF1可诱导水稻的RSOsPR10 [45]，由

此推测MLPs可能通过与ERF互作，从而诱导水稻中PR-10s、PR-2和PR-5的表达．此外，西葫芦主要乳胶蛋

白MLP-PG1也通过诱导PR2、PR5基因的表达，间接提高转基因烟草对丁香假单胞菌和贵腐霉菌的抗性[46]．

3.3 参与植物激素信号转导

植物激素水杨酸（SA）、脱落酸（ABA）、乙烯（ET）、茉莉酸甲酯（MeJA）等通过介导细胞信号转导参与

植物不同生长阶段的生物防御反应．

研究显示，外源SA显著抑制了人参MLP151的表达[14]，而提高了葡萄MLP成员[6]和烟草NbMLP423的转录

水平[33]，提示MLPs能以不同方式响应SA，在生物防御过程中发挥重要作用．

ABA作为经典植物激素之一，在植物生长和逆境响应中具有重要作用．Wang等在拟南芥中筛选了一个

对ABA不敏感的突变体mlp43，该突变体对干旱胁迫敏感．进一步实验显示，MLP43与ABA信号转导途径中

的SnRK2.6激酶和ABF1互作，进而调节了拟南芥的失水率、电解质泄漏、活性氧水平以及ABA相关基因的表

达，在拟南芥ABA和干旱胁迫响应中发挥正调控作用[2]．研究显示，MLPs与ABA受体PYR1/RCAR1中均具有一

个与胆固醇结合的类固醇急性调节蛋白脂质转移结构域，提示MLPs及同源物可能结合植物类固醇[47]或ABA[48]．

ET是植物生长发育最重要的调节激素之一，影响植物生长发育过程，并在抵御生物胁迫中发挥重要作用．

乙烯可诱导陆地棉根中GhMLP28的表达，从而激活乙烯信号通路，增强陆地棉对黄萎病的抗性[29]．然而，桃

（Prunus persica）成熟过程中内源乙烯会下调PpMLP1的表达，提示不同物种MLPs之间存在功能差异．

MeJA不仅参与植物生长发育的调节，还与植物抗逆性密切相关．已有研究表明，JA可诱导多个MLP成员的

表达，如陆地棉根中的GhMLP28、桑树叶中的MuMLPL329和烟草叶中的NbMLP28．外源JA的施加会显著诱导
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烟草NbMLP28的表达，JA信号通路上游标记基因（coronatine-insensitive protein 1）的沉默则会抑制NbMLP28的

表达，从而使烟草对马铃薯Y病毒敏感[3]．此外，GhMLP28和MuMLPL329的过表达也会诱发JA信号通路下游

标记基因植物防御素1.2（PDF1.2）的表达[29,35]．由此可见，一些MLPs作为JA信号通路上下游的重要组分，参

与JA信号转导从而提高植物的抗逆性．

4 MLPs参与非生物胁迫
转录因子与基因启动子顺式作用元件的识别和结合对基因的表达调节至关重要．陆地棉Gh-MLP的启动

子中包含冷响应元件、盐响应元件和创伤响应元件[27]．同时，MdMLP423 [19]、NbMLP28 [3]、VvMLP1-14 [6]基

因启动子中也发现与低温、干旱、光照和脱水等非生物胁迫相关的顺式元件．此外，拟南芥MLP43 [2]和烟

草NtMLP423 [34]的过表达均提高了转基因植物的耐旱性．同时，盐胁迫会诱导多个MLP基因的表达，过表达

陆地棉的Gh-MLP [27]和大豆的GmMLP [30]显著增强了植物的耐盐性．综上表明，MLPs在植物对非生物胁迫响应

中发挥重要作用，可能是受到一些转录因子的调控．

4.1 旱胁迫

植物可以通过表型、生理、生化和分子等方面的一系列改变缓解干旱胁迫对自身生长的影响．大豆GmMLP

和人参PgMLP151的表达受到干旱胁迫的显著诱导[14]．MLP43作为拟南芥响应干旱胁迫的正调控因子，可通

过提高SOD和CAT的活性调控ROS水平，从而增强转基因拟南芥的耐旱性[2]．过表达MdMLP423显著提高了

转基因拟南芥在干旱胁迫下的根长和萌发率[19]．烟草NtMLP423可与ABA信号转导核心调控蛋白NtABI5互作，

通过ABA途径增强干旱胁迫下的渗透调节能力以及调控干旱胁迫相关基因的表达，由此提高植株对干旱胁迫

的抗性[34]．小麦E3泛素连接酶TaDIS1受到干旱胁迫的负调控，作为翻译后调节的手段，TaDIS1与主要乳胶蛋

白TaSTP相互作用，通过26S蛋白酶体途径降解TaSTP，因此TaSTP可能在耐旱中发挥重要作用[31]．

4.2 盐胁迫

盐胁迫下，大豆GmMLP被显著诱导，过表达的同时也增强了大豆的耐盐性[30]．与MLP同源的一些基因，

如豌豆（Pisum sativum）的PR10 [49]、旱柳（Salix matsudana）的SmPR10 [50]和盐穗木（Halostachys caspica）

的HcPR10 [51]，它们的表达往往也受盐胁迫的诱导．研究显示，过表达棉花Gh-MLP增强了转基因拟南芥在盐

胁迫下的萌发和生长[27]，且转基因拟南芥叶片中类黄酮含量显著升高．由于Bet v1家族蛋白具有的典型疏水空

腔，往往被认为可作为受体蛋白结合或运输植物激素和类黄酮等分子，推测Gh-MLP可通过结合或转运类黄酮

等配体改变类黄酮水平，提高植物对盐胁迫的抗性[27]．

4.3 温度与光照

在低温（4 ℃）胁迫下，葡萄中的VvMLP1/2/3/

4/5/6/7/8/9被快速诱导，而在高温胁迫（40 ℃）后

的12 h和24 h，VvMLP2/3/6/9和VvMLP7/8也表现出

较高的表达水平[6]．人参中的MLP151在低温（4 ℃）

胁迫下，其表达水平没有显著变化，但受到强光照的

诱导及黑暗处理的抑制[14]．烟草中的NtMLP423在低

温（4℃）胁迫下，其表达水平受到了显著的诱导，进

一步研究表明，NtMLP423通过增加脯氨酸积累、减

少氧化损伤和活性氧积累，提高植物的耐冷性[52]．葫

芦科成员中的MLPs在高温（35℃）下培养时，西葫芦
图 3 MLPs的功能及机制

根中MLP的表达受到诱导，而长日照会抑制MLP基因的表达[7]，表明MLP基因的表达受到温度与光照的影响．

5 结语与展望

本文主要综述了MLPs参与植物生长发育及应对生物与非生物胁迫的功能和机制（图3）．由于Bet v1家

族蛋白具有典型的疏水空腔，推测其主要参与植物激素运输或作为激素的受体，如棉花的GhMLP[27]和桑树

的MuMLPL329[35]．此外，MLPs主要定位表达于细胞质和细胞核，它们通过与其它蛋白质（如ABI5[34]、LCR[22]、

ERFs[29]、ABF1和SnRK2.6[2]）间的相互作用，参与了植物信号转导和一些抗病基因的表达调节，从而发挥不同
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的生物学功能，但其中诸多细节尚不清楚．

尽管MLP与PR10蛋白均具有与核酸酶活性相关的P-loop结构域，但目前仅PR10家族成员表现出一定的

RNase活性，且与其发挥的生物胁迫抗性功能密切相关．已报道具有功能的MLP成员，如AtMLP28、GhM-

LP28、GLP、AtMLP43、AtMLP423和NbMLP28，它们是否具有RNase活性以及P环与功能间的关系尚不清楚．

具有疏水空腔的Bet v1和PR10可通过结合不同配体发挥作用[8]．拥有相似三维结构的MLP作为Bet v1超家族的

一员，它们能与哪些配体结合，引发何种生物学效应？与此同时，不同MLP成员可与哪些蛋白质相互作用，参

与何种信号转导途径都有待进一步研究．后续可以通过X晶体衍射对MLPs的结构进行解析，并通过对其保守结

构域进行定点突变，以探究P环对其功能的影响．
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