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植物非特异脂质转运蛋白研究现状与展望 

刘芳, 卢长明 

中国农业科学院油料作物研究所, 农业部油料作物生物学与遗传育种重点实验室, 武汉 430062 

摘要: 植物非特异脂质转运蛋白(nsLTP)是一类含量丰富的小分子碱性蛋白, 能够在体外与多种疏水分子可逆

地结合。目前已从多种植物中分离到 9 种类型的 nsLTP 基因。所有 nsLTP 蛋白质都具有 8 个半胱氨酸残基模体

的保守结构, 它们的三维结构内部有一个具有脂质结合位点的疏水腔。根据基因结构、表达、调控和体外活性

等研究, nsLTP 被认为可能与蜡质合成与运输、抗逆、抗病以及生殖发育等重要生理过程有关。文章全面介绍

nsLTP 基因及其蛋白质研究的最新进展, 内容包括基本特征、分类、基因表达、基因克隆与功能研究等, 最后

对今后的研究方向进行了讨论和展望。 
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Abstract:  Plant non-specific lipid transfer proteins (nsLTPs) are a group of abundantly expressed small basic proteins, 
which can reversibly bind and transport hydrophobic molecules in vitro. Nine types of nsLTP have been identified from a 
variety of plants. All the type of nsLTPs possesses the conserved eight cysteine residue motif with a three-dimensional 
structure of an internal hydrophobic cavity and the lipid binding site. Based on the growing knowledge about the structure, 
gene expression, regulation and in vitro activity, nsLTPs are considered to play a role in key processes of plant physiology, 
including wax synthesis and transport, abiotic stress resistance, disease resistance, and plant reproduction. This review aims 
at presenting comprehensive information of key topics, including basic features, classification, gene cloning, expression 
profiles, and functional studies of nsLTP. Finally the perspectives were included on the future study of nsLTP family. 
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1  植物 nsLTP的基本特征 

植物非特异脂质转运蛋白(nsLTP)是一类小的

(9~10 kDa)、丰富的(占可溶性蛋白的 4%左右)、碱
性(pI 8.8~10)分泌型蛋白。 植物 nsLTP具有保守的
特征：包含 4 个二硫键, 8 个半胱氨酸模体(8CM) 
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(C-Xn-C-Xn-CC-Xn-CXC-Xn-C-Xn-C)以及 2 个一致
的五肽模体(Thr/Ser-X1-X2-Asp-Arg/Lys和 Pro-Tyr- 
X-Ile-Ser)[1]。植物nsLTP的三维结构是一个具有正交
四螺旋束结构和一个疏水核心的典型球状体, 半胱
氨酸残基由 4 个二硫键连接以稳定疏水腔的三级结
构, 疏水腔贯穿整个分子, 并能在体外与转运脂肪
酸、磷脂、糖脂、乙酰辅酶A /类固醇、芳香衍生物
及角质单体等多种疏水分子可逆地结合[2]。几乎所

有nsLTPs都具有一个由 21～29 个氨基酸组成的N端
信号肽, 引导蛋白到质体外空间。许多nsLTP还具有
一段序列模体, 为翻译后的蛋白加上一个糖基(GPI)
化锚[3, 4]。 

2  植物 nsLTP的分类 

最初, 植物nsLTP根据分子量大小分为两类, 类
型I(10 kDa, 90～95个氨基酸)和类型II(7 kDa, 约 70
个氨基酸)[1], 两者的二级结构基本相同, 它们所含
的半胱氨酸数目和位置完全相同。两种类型在序列

(同源性低于 30%)半胱氨酸的配对模式和脂质转运
效率方面具有差异。在类型I中 , 半胱氨酸残基为
1-6、2-3、4-7、5-8配对[5], 在类型II中, 第五和第六
半胱氨酸残基转换了配对模式, 成为半胱氨酸 1-5、
2-3、4-7、6-8 配对[6]。类型I的nsLTP具有隧道状疏
水腔, 类型II的nsLTP具有两个相邻的疏水腔 [6], 比
隧道状疏水穴具更大的可塑性。类型II 比类型I 脂
质转运活性高, 可能是由于疏水腔可塑性增强, 有
利于脂质分子的结合和释放[7]。有几种花药特异性

蛋白与植物nsLTP表现一定的同源性 [8]被建议作为

类型III, 和前两种类型不同之处在于交错于 8CM结
构之间的氨基酸残基的数目[9]。  

通过分析拟南芥 (Arabidopsis thaliana)和水稻
(Oryza sativa)基因组中nsLTP全部基因家族, 鉴定出
6 种新类型的 nsLTP[10], 因此现在共发现 9 类
nsLTPs。其中类型VII只在小麦(Triticum aestivum)和
水稻中存在, 而类型IX只在拟南芥中鉴定到[10]。水

稻、拟南芥和小麦nsLTP的多样性表明, nsLTP在植物
中可能支持多种生物学功能。 

前面的分类系统主要是根据开花植物nsLTP基
因而建立的。Edstam等[11]引入早期各种陆地植物的

nsLTP, 修改了原有的nsLTP分类系统 , 建立起一个

扩大的分类系统。原有的分类普遍基于序列相似性

和成熟蛋白分子量, 后来发现从地钱苔(Marchantia 
polymorpha)、小立碗藓苔(Physcomitrella patens)以
及江南卷柏(Selaginella moellendorffii)中鉴定的许多
nsLTP具有 8CM结构但与开花植物只有极低的序列
相似性。因此序列相似性并不能作为包含非开花植

物nsLTP基因在内的分类系统的充分依据。修改后的
分类系统考虑内含子的位置、GPI修饰位点的存在、
8CM结构中半胱氨酸间距和序列相似性。修改后的
分类系统中两个最初建立的亚家族分类：类型I和类
型II仍然保留, 其余的nsLTP基因分为类型C-K亚家
族。其中一些亚家族例如类型D和类型G在苔藓以及
维管植物均存在, 但其他类型可能只存在于单独的
物种[11]。 

3  植物 nsLTP基因的克隆鉴定 

nsLTPs蛋白由多基因家族编码, nsLTP基因已经
从许多植物中分离克隆到, 包括水稻、小麦、玉米
(Zea mays)、高粱(Sorghum Moench)、黑麦(Secale 
cereale)、拟南芥、油菜(Brassica napus)、花生(Arachis 
hypogaea)、野棉花(Anemone vitifolia Buch)、烟草
(Nicotiana tabacum)、芝麻(Sesamum indicum)、番茄
(Solanum lycopersicum)、辣椒(Capsicum frutescens)、
蓖麻(Ricinus communis) 等, 其中在辣椒中已鉴定
到 6 个成员[12], 在野棉花中鉴定到 11 个[13], 拟南 
芥中鉴定到 15 个[14], 小麦中鉴定到 23 个nsLTP成 
员[15]。以前由于基因信息的缺乏, 基因的分离克隆
大都采用建立cDNA文库、差减文库的方式, 或者根
据EST的信息进行同源序列检索, 随着测序技术的
突飞猛进, 拟南芥、水稻(包括粳稻和籼稻亚种)、白
菜(Brassica rapa)、杨树(Populus trichocarpa)以及葡
萄(Vitis vinifera)等完整的基因组序列的获得大大推
进了鉴定复杂多基因家族的能力。Boutrot等[10]通过

对水稻、拟南芥全基因组序列的分析鉴定了 52个水
稻nsLTP基因和 49个拟南芥nsLTP基因, 包含了完整
的nsLTP基因家族, 另外通过比对分析水稻nsLTP基
因和小麦EST序列 , 鉴定了 156 个小麦nsLTP。
Edstam 等 [11] 通 过 检 索 蛋 白 质 数 据 库 (www. 
ebi.ac.uk/Tools/InterProScan/)发现在地钱苔中总共
有 14 个nsLTP, 小立碗藓苔中有 40 个, 江南卷柏中
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有 43个, 铁线蕨(Adiantum capillus-veneris)中有 6个, 
火炬松(Pinus taeda)中有 43个nsLTP。这些研究为各
物种nsLTP基因家族的组成提供了基本的信息。
nsLTP类型的多样性对于nsLTP基因家族的研究打开
了新的视野, 将大大推进未来nsLTP基因转录特征、
功能分析以及特定的生理功能的鉴定。 

4  植物 nsLTP的表达谱 

nsLTP家族成员在不同的发育时期和不同的组
织类型中具有不同的表达模式。许多表达研究表明,  
根中一般没有nsLTP基因表达 , 幼嫩组织中比老化
组织中表达强, 且在幼花序中有强烈表达。nsLTP的表
达部位主要是茎、叶和胚的表皮细胞层或果皮[3, 4, 16~20]

等角质层集中的表皮以及花药的绒毡层细胞[21~23]。

结果表明, nsLTP具有沉积表皮物质即角质合成的功
能, 参与植物地上部器官表面以及花粉壁保护性疏
水层形成。有的nsLTP在种子发芽时的胚乳里高表达, 
可能参与胚乳脂质的再循环, 或作为蛋白酶抑制剂
在胚乳程序性死亡过程中保护子叶免受蛋白酶的降

解以促进种子发育[24, 25]。而有的nsLTP基因主要在维
管束及幼茎中表达, 可能和维管束的分化或防御信
号相关[17, 26, 27], 有的nsLTP基因在柱头中大量的表
达, 表明其参与雌蕊-花粉互作的功能[28, 29]。 

许多研究表明 , 不同的nsLTP基因表达对非生
物胁迫产生不同响应 [30]。nsLTP转录子常受到低  
温[31~34]、干旱和盐[19, 33, 35~37]、高温[33, 38]或重金属[39]

等的诱导表达。例如小麦TaLTP1 的表达受PEG、
NaCl、双氧水、伤害胁迫诱导[40], 芝麻的SiLTP2与
SiLTP4受NaCl、甘露醇诱导[19], 腊梅(Chimonanthus 
praecox)的nsLTP基因在冷胁迫条件下表达增高[41]。

这些结果表明, nsLTP在植物对非生物胁迫的反应过
程中可能起着重要作用。 

另外, nsLTP基因也能够对一些信号分子(脱落
酸、水杨酸、乙烯等)[32, 33, 42, 43]以及病原菌的侵染作

出响应 , ABA能高水平诱导刚毛怪柳 ThLTP1- 
ThLTP14 基因的表达[44]。Jung等[45]报道辣椒在感染

黄单胞菌、辣椒疫霉和炭疽病后 3个nsLTP转录子在
叶、茎及果实中积累, 在致病性和非致病性细菌感
染后在叶中也强烈诱导。将辣椒接种烟草花叶病毒

(TMV)后nsLTP表达也增加 [46]。大麦(Hordeum vul-
gare)接种病原真菌 12 h后, nsLTP基因上调 9倍[4]。 

5  植物 nsLTP的功能 

5.1  蜡质合成与运输 

体外实验表明 , nsLTP参与蜡质合成与运输。
nsLTP蛋白可与多种疏水分子可逆地结合和转运 [2], 
负责磷脂的膜间转运, 改变膜脂组成并参与膜的生
物合成[33, 47], 还可在植物细胞内负责脂质在不同细
胞器之间的转运[36]。非特异性脂转运蛋白的定义最

初就是因此而来。根据体外实验的结果, nsLTP被认
为可能在体内具有类似功能, 但后来的研究并不支
持这一推断。Sterk等[48]研究表明, nsLTP可以在细胞
壁的蜡质合成中转运一些脂质单体到蜡质合成位

点。虽然迄今为止尚无直接证据证明nsLTP在合成转
运蜡质组分中的具体作用, 但已有许多实验结果表
明nsLTP参与表皮蜡质合成：如nsLTP主要在表皮细
胞中表达[14]。在干旱、盐、温度等逆境胁迫下, nsLTP
表达量与蜡质合成同步增加[18, 49]。 

许多研究表明, nsLTP与蜡质沉积有关。拟南芥
中一个nsLTP类似分子—糖基锚定的LTP1(LTPG1)
被发现作用于表皮蜡质沉积[3, 4]。在拟南芥中, LTPG
参与角质合成, 在茎表皮中高水平表达, 该基因突
变(T-DNA插入到基因的第一个内含子中)导致茎表
面的蜡质积累降低 [3]。Lee等 [4]报道 , LTPG的突变
(T-DNA插入到基因的第二个外显子中)导致蜡质组
成发生变化 , 但蜡质总量和角质单体没有变化。
ltpg1突变体比野生型更容易受真菌黑斑病感染。这
些结果表明, LTPG1参与表皮蜡质输出和积累。此外, 
在干旱胁迫下, 烟树(Nicotiana glauca L. Graham)叶
片积累角质蜡并伴随NgLTP1 表达增加, 间接表明
了NgLTP1参与蜡质积累[18]。 

5.2  抗逆 

许多证据表明, nsLTP与抗逆及适应不良环境有
关, 包括抗冻[50]、抗旱[35, 36, 51, 52]、耐盐[36, 52, 53]、增

加机械强度和弹性、增加渗透势耐受性[36]等。例如

李诚斌[53]将巴西旱稻(Oriza sativa cv.IAPAR 9)中的
OsLTP1 超量表达转化日本晴, 在盐胁迫条件下, 转
基因植株的耐盐能力比对照大为提高。将来自刚毛

怪柳(Tamarix hispida )的ThLTP构建原核表达载体, 
对重组菌株进行NaCl和PEG胁迫, 生长曲线表明重
组菌株能显著增强大肠杆菌抵抗非生物胁迫的能力; 
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同时用农杆菌介导的方式将 ThLTP转化山新杨
(Populus davidiana), 过量表达ThLTP在逆境条件下
对膜系统有保护作用, 减轻质膜损伤, 具有更强的
抗盐胁迫能力[52]。最近Jung等[36]报道, 在拟南芥中
超表达辣椒nsLTP1 基因表现出对NaCl和干旱胁迫
的耐受性增加。这些数据表明, nsLTP对植物适应各
种环境变化具有重要作用, 虽然分子机制尚不清楚, 
但nsLTP基因对许多逆境因子(NaCl、ABA、PEG、
甘露醇等)的应答反应, 表明了nsLTP基因在植物抗
逆中具有重要作用。 

5.3  抗病 

体外实验证明, nsLTP与抗病性有关。在一些实
验中体外异源表达和纯化的nsLTP对多种植物病原
菌具有抗性[47, 54, 55]。nsLTP属于植物病程相关蛋白
(PRs), 受病原菌诱导表达水平增高, 能抑制病原菌
的生长和诱导植物产生系统抗性[47], 通过生物化学
的方法以及超量或抑制表达的方法证明, 有些nsLTP
具有协助植物抵抗病原体菌侵袭的功能[4, 36, 45, 56~58]。

例如Patkar等 [54]在水稻中诱导表达和超表达洋葱

(Allium cepa)Ace-AMP1 基因, 在不影响其他农艺性
状的同时提高了对稻瘟病、纹枯病和白叶枯病的抗

性。在烟草中超表达来自于小麦的Ltp 3F1可提高植
株的抗真菌病害性能 [47], 在辣椒中抑制表达辣椒
CALTPI及CALTPII基因, 转基因植株表现出对细菌
病害易感, 在烟草中超表达CALTPI及CALTPII基因, 
转基因烟草抗病性提高, 抗病性的提高程度与表达
水平相关[59]。有一些研究认为nsLTP在植物抗病信号
路径中具有一定作用[26, 58~64]。Maldonado等[26]在拟

南芥中发现一个nsLTP(DIR1)在接种番茄丁香疫霉
的叶片中参与产生或传导一种至关重要的移动信号; 
他们提出DIR1 和一个脂质来源的分子互作以促进
长距离信号的传导。超表达CALTPI 及 CALTPII的
烟草与野生型互相嫁接的实验表明, CALTP基因参
与长途系统信号, 通过激活SAR介导的信号路径在
植物病原互作中起到重要作用[59]。 

5.4  生殖器官的发育 

nsLTP在植物生殖器官(尤其是雄性生殖器官)
发育过程中具有重要作用。大多数类型III的nsLTP, 
少数类型I的nsLTP基因属于花药特异表达, 主要在

花药发育初期表达 , 如油菜 E2 基因 , 拟南芥
AtLTP12 基因[65], 水稻t42 和OsC6 基因[22,66]。Park
等[67]研究发现, 百合(Lilium longiflorum)的nsLTP是
花粉粘附到柱头所必需的。最近研究表明, LTP5 在
花粉管顶端生长和种子形成中起到一定作用[28, 68]。 

5.5  其他功能 

nsLTP还涉及很多生理过程 , 包括促进细胞壁
的伸长 [69], 在细胞程序化死亡过程当中, 保护细胞
免受蛋白酶水解[25], nsLTP还可参与体细胞胚胎发生
[61], 防止细胞融合[70], 以及调节果胶降解活性[71]。蒺

藜苜蓿(Madicago truncatula)的N5基因编码的nsLTP
参与蒺藜苜蓿和固氮根瘤菌之间的协同共  生[72]。

另外, nsLTP家族的几个成员还被确定为食物和花粉
中主要的过敏原[73~75]。 

6  植物 nsLTP的进化 

过去认为nsLTP基因家族仅存在于种子植物中, 
后来Edstam等 [11]发现nsLTP基因的转录子在苔藓及
其他陆地植物中很丰富, 但在藻类中均不存在。主
要的nsLTP亚家族在开花植物中有 4种, 在苔藓中只
有两种。随着陆地植物的进化, 其余的亚家族在之
后产生。这些结果表明nsLTP家族的进化发生在植物
征服陆地之后。 

通过对禾本科植物nsLTP基因共表达网络分析
推断, nsLTP基因的功能多样性并不是随机的, 而是
朝着特定的生物学过程定向进化[76]。Wang等[77]比较

了水稻和高粱nsLTP成员的组织特异表达模式 , 发
现在高选择压下, 通过近端启动子序列的同质化来
保存关键的表达模体, 在相对低的选择压下, 产生
广泛调控的亚功能化而导致表达水平上的功能分

化。Wang等[78]研究小麦的表达谱发现, 同种类型各
TaLTP基因对非生物胁迫有高度相似的反应 , 但也
观察到每组不同基因间具有不同的表达模式, 还发
现同种类型各TaLTP基因启动子在植物发育过程中
驱动的表达模式既有重叠的部分也有差异, 这些结
果表明在进化过程中不同生理学功能的的亚功能化, 
是由调节区退行性突变完成的。 

7  展 望 

NsLTP广泛存在于植物中, 大部分的nsLTP是基
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于cDNA或基因序列同源被推断鉴定出来的 , 只有
少数几个基因通过体外实验证明具有脂质转运或结

合功能。在植物体内的功能研究较少, 主要通过基
因表达, 组织定位等来推断基因功能, 对于在植物
体内nsLTP的配体是什么物质 , 是否能在体内结合
运输脂类尚无定论 , 虽然推测nsLTP可能参与多种
生理过程, 但对具体的生物学功能还不清楚。所以, 
对nsLTP基因在植物体内功能的研究已经和将会成
为研究的趋势和热点。基于拟南芥、水稻基因组序

列信息进行的nsLTP基因的全面鉴定与分类极大地
拓展了研究该家族成员功能的视野[10]。其他物种基

因组测序工程的推进 , 将促进对nsLTP基因家族的
全面研究 , 包括nsLTP特定的生物学功能或功能结
构域的确定。此外, 虽有大量关于LTP的文献, 但仅
仅一小部分是关于nsLTP的表达模式的 , 且大多研
究调查了仅仅一个或少数nsLTP基因, 对于nsLTP基
因家族成员在不同植物组织中不同胁迫条件下的表

达只有少量的数据, 而且, nsLTP在一个时间段内的
连续动态表达研究还属空白。今后 , 对各类型的
nsLTP表达模式进行全面研究将为进一步确定nsLTP
基因功能奠定基础。 
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