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植物体细胞胚胎发生受体类蛋白激酶的生物学功能 

石雅丽, 张锐, 林芹, 郭三堆 

中国农业科学院生物技术研究所, 北京 100081 

摘要: 体细胞胚胎发生受体类蛋白激酶(Somatic embryogenesis receptor-like kinases, SERKs)属于膜富亮氨酸重

复序列受体类蛋白激酶(Leucine-rich repeat sequence receptor-like kinase, LRR-RLK)家族的第二亚类。SERK 具

有典型的胞外信号受体结构域、跨膜结构域和胞内激酶活性结构域, 研究发现 SERKs 在植物生命活动中承担

着多个角色。文章简述了 SERKs 的典型结构域特征, 重点介绍该类蛋白在体细胞胚发生、生殖发育、激素感

应和病理反应方面发挥的功能, 同时对该蛋白激酶的研究价值和应用前景进行了探讨。 
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Biological function of the Somatic embryogenesis receptor-like 
kinases in plant 

SHI Ya-Li, ZHANG Rui, LIN Qin, GUO San-Dui 
Biotechnology Research Institute, Chinese Academy of Agricultural Sciences, Beijing 100081, China 

Abstract:  Somatic Embryogenesis Receptor-Like Kinases (SERKs) belong to the LRR-RLK II subfamily, which con-
tain three conserved domains: an extracellular domain, a transmembrane domain, and an intracellular catalytic kinase do-
main. Previous studies had found that SERKs play many roles during plant development. This review made a brief intro-
duction about the character of the SERKs and described the biological function of these proteins in somatic embryogenesis, 
sporogenesis, hormone response and host defense response. The research value and the application prospects of the SERKs 
were discussed. 

Keywords: somatic embryogenesis receptor-like kinase (SERK); leucine-rich repeat sequence receptor-like kinase 
(LRR-RLK); biological function 

在植物生长发育过程中, 细胞通过将胞外信号

传导到胞内, 引起胞内一系列反应或者向邻近细胞

传递信号, 这样细胞与环境间以及细胞间就可以相

互交流, 由此植物对环境变化进行响应。跨膜受体

类蛋白激酶就承担着细胞与环境间以及细胞间的交

流。它通过 3 个典型的结构域完成生物学功能：胞

外结构域接收胞外信号, 跨膜结构域将胞外信号传

导到胞内, 胞内激酶结构域将信号传递到下游。其
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中, 不同跨膜蛋白激酶的胞内激酶结构域有很高的

相似性(氨基酸水平相似性高于 45%), 而胞外结构

域的序列差异较大。根据胞外结构域的不同, 跨膜

受体类蛋白激酶包括多个亚家族, 如富亮氨酸重复

序列受体类蛋白激酶(Leucine-rich repeat sequence 

receptor-like kinase, LRR-RLK); S-结构域受体类蛋

白激酶(S-domain receptor-like kinase, S-RLK); 表皮

生长因子受体类蛋白激酶(Epidermal growth factor 

receptor-like kinase, EGF-RLK); 肿瘤坏死因子受体

类蛋白激酶 (Tumor necrosis factor receptor-like 

kinase, TNF-RLK); 凝集素受体类蛋白激酶(Lectin 

receptor-like kinase, L-RLK)等[1,2]。其中, 富亮氨酸

重复序列受体类蛋白激酶 (Leucine-rich repeat se-

quence receptor-like kinase, LRR-RLK)在植物受体类

蛋白激酶家族中是一个较大的亚家族 , 根据胞外

LRR结构和数量的不同, LRR-RLKs包括 13个亚类[3]。

已经发现LRR-RLKs在许多生理过程中有重要的调

节作用, 比如, 体细胞胚发生[4]、小孢子分化发育[5~7]、

花序结构 [8]、维管组织分化 [9]、油菜素内酯信号通  

路[10,11]、花器官去木质化[12]、细胞死亡调控[13,14]和

防御反应[15]等。 

其中体细胞胚发生受体类激酶基因  (Somatic 

embryogenesis receptor-like kinase, SERK) 属 于

LRR-RLKs家族的第二亚类 [16]。SERK最初是在胡萝

卜(Daucus carota)下胚轴的胚性细胞中发现的 , 由

于在胡萝卜中它与体细胞胚胎发生密切相关, 因此被

命名为体细胞胚胎发生相关受体类蛋白激酶 (Somatic 

embryogenesis receptor-like kinase, SERK)基因[4]。目

前, 在许多植物中都克隆到了SERK基因, 包括双子

叶植物和单子叶植物 , 如拟南芥 (Arabidopsis tha-

liana)[17]、苜蓿( Medicago truncatula)[18, 19]、玉米(Zea 

mays)[20]、水稻(Oryza sativa)[21, 22]、向日葵(Helianthus 

annuus )[23]、小麦(Triticum aestivum)[24]、葡萄(Vitis 

vinifera)[25]、玫瑰(Rosa hybrida cv. Linda)[26]等。同

时 , 同一种植物中SERK基因还存在多个不同成员 , 

即SERK基因以家族形式存在。在拟南芥中发现 5个

SERK基因 , 分别命名为 AtSERK1、 AtSERK2、

AtSERK3、AtSERK4和AtSERK5[4,7,17]; 在玉米中筛选

到 3 个SERK基因, 命名为ZmSERK1、ZmSERK2 和

ZmSERK3[20]; 在水稻中分离到 2个SERK基因, 命名

为OsSERK1和OsSERK2[21, 22]; 小麦中克隆到 3个, 命

名为TaSERK1、TaSERK2和TaSERK3[24]; 苜蓿中发现 6

个 , 分别命名为MtSERK1、MtSERK2、MtSERK3、

MtSERK4、MtSERK5和MtSERK6[18,19]。 

根据NCBI中所收录的SERK基因序列进行分析, 

发现不同植物的SERK具有类似的蛋白功能域, 典型

的SERK包括 1个信号肽(Signal peptide, SP), 1个亮

氨酸拉链结构域(Leu zipper, ZIP), 5个富亮氨酸重复

序 列 结 构 域 (Leu-rich repeat, LRR), 1 个 SPP 

(Ser-Pro-Pro)基序的富脯氨酸结构域, 1 个跨膜结构

域(Transmembrane region, TM), 3个胞内激酶活性结

构域(Kinase domain)[17] (图 1)。但是有个别SERK结

构例外, 如DcSERK缺乏信号肽的编码序列。 

研究发现 SERKs的功能并不是单一的, 在植物

生长发育过程中扮演着多个角色, 同时 SERKs家族

中各成员的功能既有相似性也有差异性。下面就

SERKs在植物中的生物学功能进行介绍。 

1  SERKs与体细胞胚发生紧密联系 

在植物的体细胞胚发生过程中, 伴随着复杂的

生理生化和形态变化。而在分子水平上, 胚发生的

每一个阶段都是差异基因时空表达的结果。由于

SERK最早是在胚性细胞中获得的, 因此首先关注的

问题是 S E R K与胚发生是否有关。研究发现 在

DcSERK启动子驱动荧光素酶(Luciferase, LUC) 基

因表达的试验中, 在体细胞向胚性细胞转变的过渡 

 

 
 
图 1  SERK 的典型结构域 
SP: signal peptide 信号肽; ZIP: leu-zipper亮氨酸拉链; LRR: Leu-rich repeat富亮氨酸重复序列; SPP: Ser-Ser-Pro region丝氨酸-丝氨酸-
脯氨酸模序; TM: transmembrane region跨膜区; Kinase: kinase domains激酶结构域; C: C-terminal region C-末端区。 
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状态胚中可检测到LUC信号, 但在非胚性细胞增殖

阶段检测不到 , 具体来说DcSERK只在胚性细胞内

表达且只表达到球形期, 而在非胚性细胞及球形期

后的胚性细胞中不表达[4], 这说明DcSERK是胡萝卜

体细胞胚发生过程中过渡性表达的特异基因。

CiSERK也只能在胚性细胞内检测到, 而在简单增殖

的愈伤组织中检测不到 [27]。在仙客来 (Cyclamen 

persicum Mill.)中, CpSERKa和CpSERKb在具有胚性

发生能力的组织中均表达, 而在未获得或丧失胚性

能力的组织中不表达[28]。马尾松(Pinus massoniana 

Lamb.)的PmSERK1在诱导培养的非胚性愈伤中不表

达, 而在经继代培养的胚性愈伤中表达量很高且逐

渐增加, 且在培养 20 d时达到最高[29]。因此, SERK基

因在一些植物中可能是体细胞胚胎发生早期的标志

基因。在拟南芥中, 当外植体过量表达AtSERK1 时

能提高成胚率 3~4倍[17]。在水稻中, 过表达OsSERK1

也会诱导体细胞胚发生能力增强[22]。转反义SERK基

因的莴苣(Lactuca sativa Linn.)植株使LsSERK基因

表达沉默, 表现出体细胞胚发生能力 降低[30]。 

此外, SERK基因的表达不仅仅局限于胚性组织

中。在可可(Theobroma cacao L.)中, TcSERK基因不

仅在胚性组织中表达量较高, 也在成熟体胚和合子

胚中表达[31]。SERK基因在金花茶(Camellia nitidis-

sima Chi.)体胚发生过程中的 5个不同阶段培养物中, 

在球形胚和心形胚阶段的表达量相近; 到子叶胚阶

段表达量急剧增加, 达到最高峰; 在体胚发生后期

花状多子叶胚阶段又急剧下降, 此时的表达量只有

子叶胚阶段的 16%; 成熟胚阶段的表达量稍低于花

状子叶胚, 但仍高于球形胚[32]。同时, 在椰子(Cocos 

nucifera L.)中CnSERK在胚性愈伤组织和体胚发生各

阶段均有表达, 但在早期子叶胚阶段表达量较高[33]。

龙 眼 (Dimocarpus longan Lour.cv.Honghezi) 的

DlSERK1 在胚性愈伤组织和子叶形胚中表达量相对

较高, 而在鱼雷形胚的表达量相对较低[34]。在再生

的子叶胚中 , PmSERK1 的表达量也很高 [29]。根据

PpSERK的原位杂交结果发现 , 在无融合生殖型大

孢子母细胞邻近的珠心细胞中PpSERK的杂交信号

很强 , 这说明PpSERK基因可能与胚囊中珠心细胞

发育成胚有关[35]。因为在无融合生殖中, 有功能的

胚就是由子房内体细胞(如珠心细胞)不进行减数分

裂而产生的, 而无融合生殖型大孢子母细胞周围的

珠心细胞一旦激活SERK(如PpSERK)的表达后 , 可

能就启动了珠心细胞向胚囊发育的信号途径。

目前, 除了个别物种的SERK基因在其体胚内检

测不到表达外, 大多数报道的SERK基因都参与了体

胚发生。根据SERKs蛋白功能域和在体胚发生中的

表达模式, 说明它是与体胚发生相关信号通路上的

一个分子, 推测它可能介导细胞响应培养条件而产

生发育变化, 这些发育变化涉及细胞重新程序化的

开始。虽然, SERKs在体胚发生中的具体作用机制还

不清楚, 这种推测还需要实验证实, 但目前认为在

一些植物的体细胞胚诱导过程中, SERK基因表达状

态决定着体细胞胚胎发生有关的细胞命运, 可以作

为具有胚胎发生能力体细胞的标记基因, 并且是与

无融合生殖方式密切相关的基因。

2  SERKs在小孢子发生中起作用 

目前关于SERKs参与雄蕊发育的现象只在拟南

芥和棉花中发现。在拟南芥中, AtSERK1和AtSERK2

的蛋白相似性达到 90%, 而且表达模式也是一致的, 

即AtSERK1 和AtSERK2 在营养组织和生殖组织中都

表达; 在生殖组织中, AtSERK1和AtSERK2在花药发

育前 6 个阶段, SERK1 和SERK2 都是广泛表达, 之 

后, 在花药发育晚期 , 两基因集中在绒毡层细胞表

达[4,6,7,17]。为了进一步分析AtSERK1和AtSERK2的生

物功能, 分别创造了单突变体serk1 和serk2, 以及双

突变体serk1serk2植株。研究发现拟南芥serk1或serk2

的单突变体与野生型没有表型差异, 其孢子发育正

常; 但serk1serk2 双突变体表现出小孢子败育, 即无

花粉的完全雄性不育。细胞学观察发现, 在造孢细胞

时期, serk1serk2 双突变体花药孢子囊内的造孢细胞

数量多于同时期的野生型, 而且不能进入减数分裂

的四分体期; 同时, serk1serk2 双突变体的造孢细胞

团外围只分化出三层细胞, 缺乏野生型花药的绒毡

层, 这直接导致了小孢子不能发育为成熟的花粉粒, 

结果造成雄性不育。此外, serk1serk2 双突变体的不

育可以被SERK1 或SERK2 中的任一单拷贝基因恢

复。蛋白水平研究结果显示SERK1和SERK2蛋白可
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在体内形成同型或异型二聚体 , 说明在 SERK1/ 

SERK2信号复合体中二者可以互换[6, 7]。这些研究结

果表明, SERK1 和SERK2 作为控制孢子体分化而影

响雄配子体发育的受体激酶功能是重复的。我们发现

在棉花中, GhSERK1 基因在生殖器官的表达量明显

高于营养组织, 尤其是花蕾和花药表达量最高; 在花

粉彻底败育的不育系P30A棉花中, 其在小孢子败育

阶段表达量明显低于相同发育时期的正常可育系植

株, 这些结果表明GhSERK1 基因可能在棉花生殖发

育过程中 , 尤其是雄性生殖发育中发挥作用(未发

表)。目前我们正在通过实验进行进一步佐证。 

在花药分化早期的信号通路中 , 还有几个与

SERK功能类似的LRR-RLKs。拟南芥ems1/exs、tpd1

突变体与serk1serk2 双突变体的表型相似, 都表现

出雄性不育。在ems1(excess microsporocytes1) 突变

体和tpd1(tapetum determinant1)突变体的花药中, 小

孢子数量多于同时期野生型的 , 而且没有绒毡层 , 

结果小孢子败育从而导致雄性不育。事实上ems1突

变体花药产生的多余小孢子母细胞是由绒毡层细胞

分化而来的, 说明体细胞和生殖细胞间可进行互相

变化。EMS1/EXS基因在花药分化早期调控绒毡层细

胞分化。同时, TPD1 蛋白可直接与EMS1/EXS的胞

外结构域结合, 这说明EMS1 与TPD1 都参与了小孢

子发育和绒毡层的分化, 而且EMS1 与TPD1 是相互

作用的[5, 36]。BAM1(BARELY ANY MERISTEM1)和

BAM2 与CLAVATA1 在功能上有较高的相似性, 它

们在拟南芥中参与调节早期花粉细胞分化。bam1和

bam2单突变体没有表型差异, 但双突变体花药只有

小孢子母细胞 , 没有体细胞层 , 即没有药室内壁 , 

中间层和绒毡层 [37, 38]。 BAM1/2, EMS1/EXS和

SERK1/2 对花药细胞分化的调控作用与SPORO- 

CYTELESS (SPL)/NOZZLE (NZZ)转录因子刚好相

反。spl/nzz突变体花药不产生小孢子母细胞和花药

壁, 说明SPL/ NZZ基因调控小孢子母细胞和花药壁

的形成 , 其中也包括绒毡层 [39, 40]。 SPL/NZZ在

bam1bam2 花药中很多组织都表达, 几乎L2 衍生的

所有细胞 [37]。所以BAM1/2 可能抑制SPL/NZZ的表

达。根据SERK1 或SERK2、EMS1/EXS、TPD1、

BAM1/2 和SPL/NZZ在花药发育中的功能[41], 这会

让人想到这样的问题：它们是否在同一个信号通路

中(图 2), 它们之间的相互作用机制是怎么发生的？

这些疑问还有待进一步的实验证据来解释。 

3  SERKs通过 BRI1参与 BR信号途径 

目前, 有关SERK参与的信号转导途径的报道主

要集中在AtSERK3 参与的芸苔素(Brassinosteroid, 

BR)信号传导途径。BR是一种基本的植物生长调节

剂, 在不同植物生长情况下, 芸苔素参与了包括植

物细胞的伸长与分裂、种子萌发、育性、光形态建 

 

 
 

图 2  5 个 LRR-RLKs 调控花粉细胞分化连锁信号通路的整合 
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成和抵抗逆境等许多生理活动, 如种子发芽时的盐

胁迫、渗透胁迫或抗病等。功能分析发现AtSERK3基

因的敲除突变体表现出矮化 , 表型类似于拟南芥

BRI1(Brassinosteroid-intensitive1) 突 变 体 bri1-5[42], 

因此AtSERK3被命名为BAK1(BRI1-Associated Re-

ceptor Kinase1)[43], AtSERK4也具有类似的功能而被

命名为BKK1(BAK1-like1)[14]。同时 , 通过免疫共沉

淀、液相色谱、激光解析电离和液质联仪电喷雾质

谱在体外分析AtSERK1 信号复合体, 该蛋白复合物

还包括另外 2个LRR-RLKs：BRI1与BAK1[44], 以及

2 个激酶相关类蛋白质磷酸酶CDC48A和 14-3- 

3v[45]。因此, 除了AtSERK3外, AtSERK1也参与了油

菜素甾醇信号通路。在BR信号通路中 , BR的受体

BRI1和受体BAK1采用一种可逆的磷酸化途径。当

BR结合到BRI1 的胞外结构域后, BRI1 通过自磷酸

化被激活。激活的BRI1可以在其蛋白复合体中结合

BAK1形成一个四聚体。然后BRI1通过磷酸化激活

BAK1, 而BAK1 通过对BRI1 的C末端和近膜端的

Ser/Thr进行转磷酸化作用, 可以增加BRI1的激酶活

性[46]。从而改变胞内BIN2、GSK3 或BSU1 的磷酸化

水平及核转录因子BZR1/2的稳定性, 引发BR信号通

路下游基因的表达, 由此产生BR生理效应[47~50] (图

3)。因此 , 目前已知 SERKs家族中多个成员

(AtSERK1、AtSERK3和AtSERK4)参与BR信号途径, 

但是每个SERK成员在BR信号通路中的作用还需要

借助单基因或双基因突变体以及蛋白质组学的方法

才能进一步确定。 

4  SERKs对非生物和生物胁迫的响应 

植物受到的胁迫可分为两大类：第一类是非生

物胁迫, 如干旱、光照、盐度和极端温度等; 第二类

是生物胁迫, 包括草食动物、真菌、细菌和病毒感

染。植物受到胁迫后, 外源信号通过细胞传递链传

输到细胞内, 通过基因表达调控引起细胞内生理生

化的改变, 从而达到防卫作用。SERKs属于跨膜信号

转导蛋白基因家族, 其在植物受到非生物和生物胁

迫后发挥着广泛的作用。 

SERK响应非生物胁迫的报道, 如生长素(萘乙

酸)会上调MtSERK基因的表达 [18] ; 一些防御信号分

子如水杨酸和茉莉酸 , 可以诱导水稻SERK上调表   
 

 
 

图 3  BAK1 参与的 BR 信号途径 
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达[22], 这说明上调SERK的表达, 可以提高植物对非

生物胁迫的适应能力。

SERK响应生物胁迫的报道主要集中在对病菌

的抗性方面。过表达OsSERK1的转基因水稻植株表

现出抗稻瘟病能力增强 , 同时 , 经过苯并噻二唑

(BTH)处理, 水稻SERK基因表达上调, 也增强了水

稻对稻瘟病菌的抗性[22]。转反义LsSERK基因的莴苣

植株除表现出体胚发生能力降低外, 更容易感染菌

核病[30]。这些实验表明SERK基因可以提高植物的抗

病能力。

植物在抵抗病原菌侵染过程中至少有两级防御

应答机制：第一级是植物上的典型识别受体PRRs 

(Pattern recognition receptors)识别病原菌携带分子

PAMPs(Pathogen associated molecular patterns), 引

发植物的基础防御应答, 但这种防御反应是很微弱

的。第二级是自身免疫, 其介导基因间的级联反应。

病原菌一旦破坏了植物的第一级防御反应, 就会向

植物细胞内释放种属特异的反应因子, 植物细胞内

的抗逆基因就会直接或间接地与反应因子互作, 这

就会引发被称为超敏感免疫应答的反应机制, 这种

免疫反应称为反应因子偶联的免疫应答 (Effector- 

triggered immunity, ETI)[51]。 

在拟南芥中 , bak1(serk3)单突变体会因病原菌

侵染而致死, 这个现象说明BAK1 可能是以PRRs受

体的角色来调控植物自身免疫应答[52]。PRRs的典型

代表是两个LRR-RLK蛋白, FLS2(Flagelin-sensing 2)

和EFR(EF-Tu receptor)。FLS2 和EFR可识别病原菌

flg22 的抗原决定簇, 即 22 个保守的氨基酸残  基
[15]。只要flg22刺激几秒, BAK1以FLS2受体的角色与

FLS2立即形成二聚体并相互磷酸化, 随后引发包括

丝裂原活化蛋白激酶 (Mitogen-activated protein 

kinase, MAPK)在内的级联应答反应[53], 引起植物自

身免疫应答。而FLS2 与BAK1 的互作必须以flg22

为媒介[54], 同时MAPK反应也需要flg22 的刺激。另

一方面, 病原菌会利用独特的机制来阻止植物细胞

的免疫应答反应。这种独特的机制是病原菌将反应

因子AvrPto和AvrOtoB注入植物细胞, 它们与BAK1

互作, 这样就阻止了级联应答反应[55]。这样当BAK1

过量表达后 , 仍会有未与AvrPto和AvrOtoB结合的

BAK1 来启动MAPK级联反应, 从而提高植物抵御

病原菌侵染的能力。SERKs可以介导多重识别受体

(如PRRs)引发胞内下游反应因子的级联应答反应 , 

从而调节植物自身免疫反应和抗病能力。 

5  展 望 

目前, 有关SERKs的研究已经取得很大进展。众

多的研究结果证明：在植物生长发育过程, SERKs

在体细胞胚发生、小孢子发育、激素感应、抗病反

应和无融合生殖中都具有功能, 尤其是发现SERKs

的同一个功能在不同植物中都存在, 这说明其功能

具有很高的保守性。 同时, 不同SERK成员的功能既

有重叠, 又有差异。SERKs蛋白结构的相似性可能造

成了其成员间功能重复性或互补性, 而这种功能重

复可能是高等植物进化产生的一种自我保护的方

式。而不同的SERK成员参与不同的信号通路, 可能

是由于它们的理化性质的差异而造成的。尽管如此, 

但是还有许多问题尚未研究清楚, 比如, 在许多植

物中SERKs可以提高体胚发生率, 甚至是一些植物

开启体胚发生的标记基因, 但其参与体胚发生的上

下游因子还没有试验证据。同样地,  SERKs参与小

孢子发生和植物自身免疫方面的信号传递网络还不

完整, 仍需要试验证据进行修正和补充。 

根据已有的研究结果, 无论从理论意义, 还是

从实践意义上说, SERKs 对科学研究和实际生产均

有较高的价值和意义。首先 , 由于在很多植物中

SERK 基因的表达与体胚感受态细胞开始出现之间

存在密切的关系, 分析 SERKs参与体胚发生的信号

通路, 可获得体胚发生的分子遗传证据, 有助于更

好的了解体细胞胚发生的分子机制。同时, 如果了

解了 SERK 基因在植物无融合生殖中的具体作用方

式, 可以深入研究无融合生殖的遗传机制, 从而为

利用无融合生殖固定杂种优势开辟新的途径。其次, 

植物雄性发育是保证植物自然繁衍的重要生长发育

过程, 而 SERKs参与植物雄性发育的分子机制将进

一步完善植物雄性发育机理, 从而为一些植物创造

雄性不育系提供新的途径。再次, SERKs的研究还可

以为植物自身免疫补充新的认识, 通过调控 SERK

的表达来提高植物自身免疫, 从而提高植株的抗病



 
第 5期 石雅丽等: 植物体细胞胚胎发生受体类蛋白激酶的生物学功能 557 

 

 

能力, 进一步培育新的抗病品种。 
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