
 

小肽分子对植物养分信号调控和有害元素耐受作用
的研究进展
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摘要: 在自然和农业生态系统中，固着生活的植物时刻面临各种生物和非生物胁迫，其中养分缺乏、养分失衡

和重金属毒害极大地限制了植物的生长发育，导致作物产量和品质大幅下降。及时高效感知养分状态并做出适

应性改变是植物赖以生存和繁衍生息的关键。经过长期的自然选择，植物已进化出一整套适应养分匮缺和应对

有害元素胁迫的分子机制，包括对养分信号的感知与信号的级联传递，激活基因活性，重塑转录组、蛋白组和

代谢组，最后导致生理生化和表型变化。植物感知养分信号分子调控网络一直是植物营养领域的研究热点。小

肽通常指小于 100 个氨基酸长度的功能性肽段，参与植物生长发育的调控、植物和微生物的互作以及生物和非

生物逆境的应答。本文就植物内源性小肽分子在养分信号调控、有害元素耐受等方面的最新研究进展进行阶段

性总结和讨论，重点围绕小肽在大量元素氮、磷、硫和微量元素铁以及有害元素镉和砷等吸收平衡方面的作用

展开，并对未来的研究方向进行展望。
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Abstract: In natural and agricultural ecosystems, many sessile organisms and plants often suffer from various
biotic and abiotic stresses, such as the nutrient deficiency and heavy metal-caused nutrient disorder which hinder
plant growth and development, and even affect crop productivity and reduce crop yield and quality seriously.
Timely and efficient perception of nutrient status is critical for plant survival and reproduction. Under long-term
natural selection, plants have evolved a complete set of molecular mechanisms to adapt to nutrient deficiency and
heavy metal stress. Specific signals are formed to regulate or activate the gene expression, reprogramming of
transcriptome, proteome, and metabolome, ultimately leading to physiological, biochemical, and phenotypic
changes. The molecular mechanisms by which plants perceive nutrient signals have always been a hot research
topic in the field of plant nutrition. Small peptides, generally less than 100 amino acids in length and involve in
plant growth, development and bio-/abiotic stress responses, have been proved to be plant signal peptides by
increasing evidence. This article reviewed the latest research progress on the regulation of nutrient signaling by
endogenous small peptides in plant. The regulation of small peptides on the absorption and homeostasis of
nitrogen, phosphorus, sulfate, and micronutrient like iron, as well as on the tolerance to the toxicity of heavy
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metals such as cadmium and arsenic was focused as typical cases. This article also proposed prospects of future
research in this field.
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在自然和农业生态系统中生活的植物，包括重

要的粮食和经济作物，它们在生长过程中不可避免

地遭受到各种生物和非生物逆境的胁迫，导致生产

力降低，影响作物产量和品质[1−2]。植物根际除了必

需的矿质元素外，亚健康土壤中时常还伴随大量有

害元素，干扰和阻碍必需元素的吸收。当这些必需

元素不能满足植物生长发育之需或有害元素浓度超

出植物耐受范围，就导致了植物养分匮缺，生长发

育受阻，甚至死亡[3−7]。为了应对养分逆境和有害元

素胁迫，植物进化出了一系列适应机制，体现在表

观组、转录组、蛋白组、代谢组和表型组的适应性

改变[8−17]。近 10年来，植物养分吸收平衡的分子调控

网络取得了一系列突破，植物耐受有害元素的适应

性机制方面也取得了重要进展[3−18]。本文重点围绕植

物内源性小肽在氮、磷、硫和铁等养分响应以及镉

和砷胁迫应答方面的研究进展进行阶段性总结和讨

论 (图 1)。 

1    植物小肽分子

小肽 (small peptide)，通常指 5～60 个氨基酸长

度的肽段。小肽功能多样，往往起到“四两拨千金”

的效果。植物小肽参与了细胞增殖、根系和根瘤发

育、花粉育性、气孔开关、养分吸收调控、植物免

疫等诸多过程[19−22]。小肽不仅在局部发挥作用，还可

以作为长距离系统信号发挥功效。作为信号分子，

小肽具有物种特异性和环境诱导性的特征，已经成

为近年来的研究热点。

从来源上可以将小肽分成 3 类：I，由原前体蛋

白经过蛋白酶降解、加工而来。这类小肽的前体蛋

白的氨基端通常含有信号肽，长度一般为 16～30
个氨基酸，导引前体蛋白进入到内质网和高尔基体

中进行切割加工，最终产生长度不等的活性肽，这

些活性肽通常来自前体蛋白的近羧基端 (C 端) [ 19 ]。
II，由独立的基因直接翻译而来。这类小肽从来源上

又可以细分为 3 个亚类，第一个亚类来自于一个独

立完整的小肽编码基因的蛋白阅读框 (open reading
frame, ORF)，比如编码 50 个氨基酸的拟南芥小肽

IMA1 基因 [ 23 ]，这类小 ORF (sORF) 通常位于基因

间，一度被认为是“垃圾 DNA”。随着技术手段和分

析能力的提升，目前在植物基因组中鉴定到这类海

量的小 ORF，但大多数的表达都具有发育和环境应

答特异性，生理功能大多未知[21]。第二个亚类小肽也

是来自正常的蛋白编码基因 (正常起始密码子编码的

蛋白通常较大)，但是该基因可产生一个到多个可变

起始密码子编码的 ORF (所产生的蛋白氨基酸数量在

小肽范围，比如小于 60 个氨基酸)[24]。第三个亚类来

自于所谓的非编码 RNA (non-coding RNA)，这类

RNA 又分成前体微小 RNA (precursor miRNA，pre-
miRNA) 和长非编码 RNA (long non-coding RNA，

lncRNA)。过去认为这些 RNA 不编码蛋白，但最近

研究表明这些 RNA 中的一部分也翻译出小于 50 个

氨基酸的小肽。比如，蒺藜苜蓿前体微小 RNA
MtmiRNA171b 翻译出一个 20 个氨基酸的小肽

MtmiPEP171b[25−26]。III，由位于编码正常大小蛋白的
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图 1   参与调节矿质元素胁迫反应的小肽

Fig. 1   Small peptides involved in response to mineral element stress
注：红色框内为参与调节一个以上矿质元素胁迫响应的小肽。

Note：Inside the red diamond is the small peptides in response to one and more elements.
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5′−端或 3′−端非翻译区 (untranslated region, UTR) 上
的小 ORF 翻译而来[27−28]。迄今，植物中来自 3′-UTR
的小肽还未见报道。

从移动性和作用位点来看，小肽可以分为两大

类：分泌型和非分泌型小肽。分泌型小肽一般很少

和细胞膜结合，具有短距离或长距离移动能力，长

度一般为 5～30 个氨基酸，有些也可达 60 个氨基

酸。分泌型小肽一般遵循受体−配体结合模式发挥功

能，首先它们被膜定位的富含亮氨酸重复的受体样

蛋白激酶 (LRR-RLK) 或 LRR-RLK 及其关联的共受

体复合物识别，小肽和受体结合后激发下游信号级

联反应，启动基因表达调控，最终调节植物生长发

育[29−30]。非分泌型小肽通常在胞内发挥功能，作用模

式多样。研究发现非分泌型小肽也可以长距离移

动。比如，嫁接试验证明，IMA 小肽可以从地上部

转运到根中发挥调控作用，但是目前其长距离移动

的分子机制还不清楚[23]。除了韧皮部长距离移动外，

少数情况下非分泌型小肽也可以被释放到胞外，在

质外体发挥细胞—细胞间或长距离信号分子作用。

例如，随着伤害发生，非分泌型的系统素从伤害细

胞释放出来，随蒸腾流经质外体空间转运到非伤害

部位引起抗性反应[31−32]。 

2    小肽参与氮营养的信号调控

氮是植物需求量最大的必需元素。植物从土壤

中获取的氮主要有两种形式，无机氮主要是硝酸盐

(NO3
−) 和铵盐 (NH4

+)，有机氮主要以氨基酸和尿素为

主[33−34]。在农业和自然生态系统中，特别是通气良好

的土壤中，硝酸盐是植物利用的主要无机氮形式。

由于植物吸收和淋溶导致土壤中的养分特别是硝酸

盐的分布具有较大的时空异质性，常常致使植物局部

根系养分供应不足[33−34]。在长期演化过程中，植物进

化出一整套氮营养调控分子网络来适应氮需求[33−34]。

非固氮植物感知氮缺乏信号后，主要通过激活下游

氮吸收、转运和利用基因的表达，增加氮的吸收利

用效率，同时改变植物生长发育和对其他元素的需

求，协同应对氮胁迫；而对于固氮植物，当氮供应

不足时，根系和固氮菌互作增强，根瘤数量增加，

固氮能力升高。研究表明，作为氮需求的系统性长

距离信号，小肽在根系氮吸收和根瘤固氮方面发挥

了重要调控作用，同时在不同氮营养状态下的根系

发育上也发挥了重要的调控作用[35−37]。迄今，参与氮

营养状态调控的小肽主要有 3 类：CEP (C-terminaly

encoded peptide)、CLE (clavata3/embryo-surrounding
region)和 IMA (iron man)[35−36, 38−42]。

胞外硝酸盐状态、胞内硝酸盐和氮状态都会触

发硝酸盐吸收系统活性改变。目前已知硝酸盐的吸

收系统受到局部和系统性长距离需求信号的调控。

CEP 是植物中第一个报道调控氮需求的系统性长距

离小肽信号。通过生物信息学预测并结合质谱分

析，Matsuzaki 等[43]和 Ohyama 等[44]首次鉴定到 C 端

编码小肽 1 (CEP1)。CEP1 为翻译后修饰类分泌小

肽，全长 15 个氨基酸。拟南芥基因组中，CEP 家族

共包含 15 个同源基因，CEP1 到 CEP11 编码含有

15 个氨基酸的、C 末端含有保守 CEP 结构域的分泌

小肽，CEP12 到 CEP15 编码 CEP 类似物，CEP1 到

CEP5 主要在侧根基部表达，CEP1/3/5/6/7/8/9 受缺氮

诱导上调表达。当土壤中部分根系氮供应不足时，

CEP1 在缺氮根中诱导合成，通过木质部导管向地上

部转移，到达茎部后，CEP1 被 LRR-RLK 类受体

CEPR1 和 CEPR2 识别，这种受体−配体识别上调表

达了 CEPD 多肽 CEPD1 和 CEPD2。CEPD 通过韧皮

部组织运输到根部，并在处于氮富足区的根部特异

性上调表达硝酸盐转运蛋白基因 NRT2.1、NRT3.1 和

NRT1.1，同时促进高氮区根系侧根发育，增强根系

对土壤中硝酸盐的吸收，最后实现植株总体氮营养

平衡[45−47]。综上，通过缺氮诱导的根源 CEP 小肽将

胞外局部缺氮信号和植株整体的氮需求信号通过根—

茎—根的信号级联反应整合起来，最终激活高氮区

氮吸收基因的表达和侧根发育，增加了硝酸盐的

吸收，补偿了由于局部缺氮导致的氮营养不足。由于

CEPD 主要在地上部韧皮部表达，并通过韧皮部转运

到根部，而且 CEPD 是非分泌型小肽，但 NRT2.1 等

吸收蛋白编码基因在表皮表达，因此，CEPD 如何调

控硝酸根吸收基因的表达还需要进一步阐明。在具

固氮能力的豆科植物中，低氮诱导的苜蓿 MtCEP 从

根中移动到地上部，被地上部 LRR-RLK受体MtCRA2
识别后促进了根瘤形成和结瘤数量，从而增加了固

氮能力。与非固氮植物不同，MtCEP-MtCRA2 信号

级联反应抑制了侧根发育但促进了主根生长[40, 48]。目

前，CEP 小肽在氮吸收和固氮中的调控作用已在多

个物种中得到证实，是进化上保守的氮需求调控的

系统性长距离信号。

CLE 类小肽信号途径抑制氮固定和氮吸收，并

以氮营养依赖的方式抑制根系发育，是氮信号调控

网络中第二类重要的分泌型小肽信号[49]。CLE 类小

肽是 CLV3 (CLAVATA3) 小肽的同源物。拟南芥中，
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CLE1、CLE3、CLE 4 和 CLE 7 同样被缺氮诱导表达，

过表达这些小肽抑制侧根原基的发育及其在主根上

的发生[49]。蛋白激酶 CLAVATA1(CLV1) 是 CLE 小

肽受体；缺失 CLV1的突变体中，CLE3不能抑制侧根

发育。由于 CLV1 主要在韧皮部伴胞表达，而 CLE3
主要在根中柱鞘细胞中表达，暗示 CLE3-CLV1 信号

途径需要细胞—细胞间或长距离信号传递[41, 49−50]。在

豆科植物百脉根 (Lotus japonicus) 中，CLE 被 CLV1
同源激酶受体 HAR1 (hypernodulation aberrant root1)
识别，CLE-HAR1 信号途径参与了根—茎—根负反

馈调节根瘤形成[51−53]。简述如下，早期形成的根瘤或

根瘤菌侵染或高氮都诱导根中 CLE 表达，CLE 小肽

随后通过木质部移动到地上部，被地上部受体激酶

HAR1 识别，CLE-HAR1 信号途径通过级联信号反

应诱导了根中结瘤抑制因子的上调表达，从而抑制

根瘤进一步形成，控制了结瘤数量，减少地上部光

合作用产物向根和根瘤过度分配，达到“节能减碳”

之目标 (根瘤固氮是一个高耗能的反应)。综上，通

过根—茎—根负反馈信号，豆科植物通过 CLE 小肽

调节了氮状态依赖的根瘤形成。该信号途径在调控

豆科植物的根瘤形成和数量控制上具有保守性[53−54]，

已在多种植物中得到证实。

铁是激活固氮酶必需的辅因子。根瘤中铁的摄

取和丰缺对根瘤功能和氮固定起重要调控作用。最

近研究发现，在无外源氮供给条件下，接种缺失氮

固定活性的根瘤菌或不接种根瘤菌都不影响百脉根

地上部 IMA 表达，但在根瘤共生过程中，百脉根基

因组包含的 8 个 IMA 中的 5 个都显著上调表达，暗

示根瘤共生固氮导致的内源氮状态变化诱导了

IMA 表达；同时突变表达量最高的 LjIMA1 及其旁系

同源 LjIMA2 导致结瘤数量增加，但根瘤变小且固氮

活性显著下降；LjIMA1 和 LjIMA2 局部性和系统性

调控根瘤中铁的积累，进而建立根瘤共生关系而固

氮，但过多的铁或过表达 IMA 抑制根瘤形成和共生

固氮；百脉根根据胞内氮状态调控 IMA 的表达，进

而调控根瘤中铁的摄取，影响氮固定和氮平衡[55]。总

之，IMA 通过调节氮−铁平衡来调控氮稳态具有功能

保守性，已在拟南芥和百脉根中得以证实，但具体

的分子机制还有待进一步研究。 

3    小肽参与磷营养介导的根构型重塑

磷在土壤中以有机和无机形式存在，无机形式

以 H2PO4
−和 HPO4

2−为主。然而，在自然生态系统，

土壤中可以被植物直接吸收利用的无机磷酸盐 (Pi)

浓度较低，很难满足植物适宜生长之需。因此，缺

磷 (植物可利用的磷) 是植物生长和作物生产力的主

要限制因子之一[17, 56]。为了应对低 Pi 胁迫，植物已

经进化出一系列适应机制，包括根冠比增加和根构

型重塑，以最大限度地提高土壤对磷的吸收利用。

这些适应性根构型变化主要包括增加侧根形成、根

毛密度和长度增加以及根尖分生组织  (root apical
meristem, RAM) 衰竭导致主根长度减少[57−61]。缺磷诱

导拟南芥 CLE14 上调表达，在 RAM 耗竭中发挥关

键作用。RAM 耗竭是指具有分裂能力的细胞丧失增

殖潜力的现象，导致根部最终分化成熟，限制了主

根长度继续增加。简言之，土壤或生长介质中较低

的无机磷浓度增加了根际铁的活度，在 LPR (low
phosphate root) 1 和 LPR2 协作下，促进了铁从周围

土壤或介质中流入 RAM，诱导 CLE14 在根分生组织

的近端区域上调表达，CLE14 被 CLV2 和 PEPR2 受

体识别后，触发信号级联反应，可能通过抑制转录

因子 AtPOL 和 AtPLL1 的表达，从而抑制了转录因

子 SCARCROW (SCR)/SHORT-ROOT (SHR) 表达和

PIN/生长素途径，而 SCR/SHR 和 PIN/生长素途径是

调控根尖分生组织细胞分化的要素，这样，CLE14-
CLV2/PEPR2 信号途径导致 RAM 终止，失去了细胞

增殖能力，从而有效抑制主根生长，以适应根际缺

磷环境 [62−63]。相反，在百脉根、二穗短柄草和苜蓿

中，CLE 基因受高磷诱导，可能扮演磷充盈状态的

信号指示作用[64−65]。

除了 CLE14 小肽外，根系生长因子 RGF/GLV/
CLEL (root growth factor/golven/cle-like ) 小肽家族

也参与了植物磷响应，在控制根系生长中发挥着重

要作用 [ 4 3 ]。RGF 小肽的酪氨酸残基硫酸化是该类

小肽的一种关键蛋白翻译后修饰 (post-translational
modification, PTM)，硫酸化修饰激活了 RGF1/GLV11、
RGF2/GLV5 和 RGF3/GLV7 活性。RGF1 和 RGF2 突

变体的根系表型和低 Pi 胁迫下的野生型根系表型具

有相似性，表明这些小肽在 Pi 缺乏诱导的根系发育

中发挥作用。研究发现，缺磷诱导 RGF1、RGF2 和

RGF3 在根尖分生区表皮和皮层上调表达，这些小肽

作为配体被其受体识别后，触发下游信号级联反

应，操纵转录因子 PLETHORA 沿根纵向上的梯度分

布，从而调控根系生长发育。其中，RGF2 在 Pi 缺
乏时诱导根的垂直生长和根表皮、皮层和内皮层细

胞的径向分裂，而 RGF1 抑制根分生组织中的径向

分裂，这样在 RGF1和 RGF2协同作用下，才能保证

根毛随着根系生长而不断更新迭代，这些特化的根
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毛极大增加了根系与土壤接触面积，从而促进 Pi 的
吸收[62, 66−67]。 

4    小肽调控硫稳态

硫 (S) 是植物必需的中量元素，是抗氧化系统谷

胱甘肽的组成部分，在活性氧 (reactive oxygen species,
ROS) 的清除中发挥重要的解毒作用，同时以谷胱甘

肽为基础形成的植物螯合肽 (phytochelatin, PC) 对重

金属及砷具有很高的亲和性，可以对这些有害元素

进行有效地解毒[68−69]。在通气良好的环境下，无机硫

主要以硫酸盐 (SO4
2−) 为主；硫酸盐也是植物从土壤

中吸收的硫主要来源。另外，除了根吸收外，植物

也可以从大气中吸收部分气态硫 (H2S)和硫酸盐[69]。

研究表明，CLE 小肽在硫诱导的拟南芥根系发

育中发挥调控作用[70]。长期缺硫导致拟南芥幼苗侧根

密度降低，AtCLE2 和 AtCLE3 表达下降。已有研究

证明，AtCLE2 和 AtCLE3 在侧根发育以及光/暗和氮

等其他非生物响应介导的碳分配中发挥作用。CLE
小肽发挥作用的前提是被其受体识别，AtCLE2 和

AtCLE3 激酶受体是 CLV1。研究发现，长期缺硫

条件下，clv1 突变体的侧根密度日增长率比野生型

植物更高；而且在硫缺乏条件下，clv1 突变体中

AtCLE2 和 AtCLE3 的表达量高于野生型，暗示依赖

于 CLV1 的反馈机制负调控 CLE 表达和侧根发育，

但迄今，该机制还不清楚，有待进一步阐明。另外，

除了拟南芥，在苜蓿中也鉴定到硫响应的 CLE 基

因[71]，虽然目前对其功能还缺乏认识，但这一发现表

明其他物种可能与拟南芥具有相似的适应根系 S 营

养的机制。

miPEP408 是最近发现的一种由前体微小 RNA
pri-miR408 编码的小肽 [ 7 2 ]。外源施用人工合成的

miPEP408 小肽显著增强微小 miR408 转录本的表

达，从而导致 miR408 靶基因的下调表达。其中一个

靶基因为谷胱甘肽硫转移酶 (glutathione S-transferase,
GSTU25) 基因。谷胱甘肽硫转移酶在硫同化中发挥

重要作用，还参与了细胞内氧化还原反应、解毒和

抗氧化作用等过程。研究发现，过表达 miPEP408 小

肽基因和微小 RNAmiR408 都增加了植物对低硫胁迫

的敏感性，而通过 CRISPR/Cas9技术编辑突变miR408
的株系显著提高了对低硫的耐受性[72]。转基因株系不

仅导致形态学改变，而且影响了硫还原相关基因的表

达以及硫酸盐和谷胱甘肽的积累[72]。综上，miPEP408
是通过调控 S 代谢途径响应 S 缺乏的关键调节因子。 

5    小肽调控铁稳态

铁是植物生长发育所必需的微量元素。地壳中

铁的含量虽然充足，但在中性和碱性土壤中铁主要

以溶解度极低的 Fe(III) 氧化物的形式存在，极大地

降低了土壤中铁的生物有效性，不能满足植物生长

发育对铁的需求，导致作物减产和品质降低[11, 73]。而

在低 pH 或长期淹水条件下，植物会积累过量的铁，

并通过芬顿反应产生大量的活性氧，如果不能及时

清除并维持活性氧在一定范围内，植物将遭受氧化

胁迫伤害，甚至死亡[74−77]。因此，精确调控铁的吸收

转运，维持体内铁稳态是植物生长发育前提条件，

也是国际植物铁营养领域研究的核心问题。

过去 30 年的研究已经证明，植物铁的吸收和稳

态受控于一个主要的分子网络，该网络由 bHLH 类

转录因子和 E3 泛素连接酶为核心组分[11, 16, 76−77]。在拟

南芥中 URI/bHLH121 位于网络的上游位置，而下游

核心转录因子 FIT 及其互作 Ib 家族 bHLH 转录因

子，直接调节铁吸收基因 AHA2、FRO2 和 IRT1 的表

达。FIT 和 bHLH Ib 家族转录因子自身受缺铁诱导，

由 IVb 家族 bHLH 转录因子 URI/bHLH121 和 IVc 家
族 bHLH 转录因子 bHLH34、bHLH104、bHLH105/
ILR3 以及 bHLH115 调控 [78−80]。水稻中这些关键组

分的同源基因同样位于铁吸收调控网络的中心位

置[16, 76]。目前研究认为，该网络中来自拟南芥的 E3
泛素连接酶 BRUTUS (BTS) 和 BTS-LIKE (BTSL) 以
及水稻中的同源蛋白 HRZ1 和 HRZ2 是铁的受体，

它们通过对底物靶蛋白的泛素化修饰，介导网络中

IVc 家族转录因子经 26S 蛋白酶体而降解，进而调控

下游基因表达，最终调控铁吸收和稳态[81−86]。

近年来，该网络得到升级完善，增添了一个关

键调控新成员，即 IMA 小肽[23]。虽然 IMA 小肽在被

子植物中广泛存在，但其生理功能目前只在拟南

芥、水稻、小麦以及百脉根中得到证实，还远未完

善[16, 23, 55, 87−88]。目前已知拟南芥中有 8个成员，水稻中

有 2 个，小麦中有 14 个，百脉根中有 8 个。过表达

拟南芥 AtIMA1 在铁充足的条件下引发铁缺乏响应，

导致铁吸收基因上调表达，铁和锰含量升高。另外，

水稻 OsIMA 在拟南芥中的过表达或拟南芥 AtIMA 在

番茄中过表达都导致铁含量显著积累，表明 IMA 的

功能在被子植物中高度保守。拟南芥中敲除所有 8
个 AtIMA 小肽基因的八重突变体 ima8x 表现出严重

的发育迟缓和极度褪绿表型。如果不补充高浓度的

外源铁，突变体在土壤中将死亡[23]。同样，在水稻中
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增加 OsIMA1 和 OsIMA2 的表达在正常铁条件下可以

增强大多数缺铁响应基因的表达[87]。在小麦中，通过

病毒介导系统，高表达 TaIMA3A 的小麦植株显著增

强了铁吸收基因 TaNAS4D 和 TaNRAMP5 的上调表

达，导致铁和锰积累增加 [88]。在百脉根中，LjIMA
调控根瘤中铁的积累，从而调控氮依赖的根瘤形成

和氮固定[55]。

IMA 是非分泌型小肽，目前所知其发挥调控作

用的机制亦非通过受体−配体识别模式运行。近期在

拟南芥和水稻中的研究表明，IMA 小肽和 IVc 家族

bHLH 转录因子竞争与 BTS/HRZ 互作，从而干扰

BTS/HRZ 对 IVc 家族 bHLH 转录因子的降解来发挥

其调控作用。尽管 IMA 小肽和 IVc 家族 bHLH 转录

因子都可以和 BTS/HRZ 泛素 E3 连接酶互作而被降

解，但是在正常条件下，IVc 家族 bHLH 转录因子丰

度远大于 IMA小肽分子，即高丰度的 IVc家族 bHLH
转录因子将有更多机会与 BTS 泛素 E3 连接酶相互

作用而被泛素化修饰，并通过 26S 蛋白酶系统降

解，从而失去对其下游靶基因的表达调控，避免摄

取过量铁。相反，在铁缺乏的条件下，IMA 的表达

显著上调，产生大量的 IMA 小肽，总体丰度远高于

IVc 家族 bHLH 转录因子 (它们的转录水平几乎不受

缺铁调控)，导致 IMA 小肽获得更多机会和 BTS/
HRZ泛素 E3连接酶互作，这样干扰了 IVc家族 bHLH
转录因子的降解，导致 FIT 和 Ib 家族 bHLH 转录因

子编码基因的上调表达，诱导了铁吸收基因的表

达，最终增加铁的获取[16, 89−90]。 

6    小肽缓解镉毒害

镉是对所有生物体有害的重金属元素，影响植

物的生长发育和作物生产力，最终通过食物链严重

威胁人类健康[16, 91−93]。镉极易借助其他阳离子如铁、

锰、锌等的转运蛋白进入植物体内，导致这些植物

必需金属元素的短缺。镉胁迫导致明显的类似于缺

铁的黄化症状，增加植物外源铁供应或调控铁缺乏

响应基因的表达量可以提高植物镉毒耐性[94]。研究表

明，镉处理显著诱导了拟南芥小肽基因 IMA1 和 IMA3
的表达量。过表达 IMA 基因比过表达其它调控因子

如 bHLH39 和 bHLH104 表现出更强的镉耐性。进一

步研究表明，过表达 IMA 基因最大程度激活了拟南

芥缺铁响应系统，显著诱导铁吸收基因的上调表达，

极大增加了植物体内铁的积累，减小了镉对拟南芥

的毒害。移除生长介质中的铁显著增加了植株体内

镉的积累，加剧了植株根系的毒害。IMA 小肽介导

的镉耐受性依赖于外源铁营养状态。IMA 小肽在植

物中具有高度保守性，在不同植物铁稳态的调节中

都发挥作用[95]。小麦中上调表达 TaIMA3A，激活了

小麦缺铁响应系统，诱导 TaNAS4D 和 TaNRAMP5
上调表达，增加了铁、锰和锌的浓度，增强了小麦

镉耐受性[88]。因此，IMA 小肽有望成为广谱增强植

物镉胁迫耐受性的候选基因。

除了 IMA小肽，研究证明长度为 34个氨基酸的

水稻 Ospep5 小肽可以提高水稻镉耐受性。外源施加

Ospep5 后, 可以有效缓解镉胁迫对水稻幼苗的生长

抑制, 显著提高超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase,
SOD) 活性, 同时显著降低丙二醛 (malondialdehyde,
MDA) 含量、脯氨酸 (Pro) 含量和镉离子含量, 并且

诱导耐镉基因 (OsHMA2、OsHMA3、OsCAL1) 的上

调表达[96]。但是，Ospep5 在植物中是否具有保守性

不太清楚。最近从水稻中鉴定了一个由前体微小

RNA pri-miR156e 编码的功能性小肽 miPEP156e[97]。
在镉胁迫下，过表达 miPEP156e 导致植物镉吸收和

ROS 积累降低，相反，miPEP156e 突变体中镉和

ROS 的积累增加，对镉胁迫表现出更强的敏感性。

进一步研究表明，miPEP156e 通过下调镉转运蛋白

基因和上调 ROS 清除基因的表达，来提高水稻对镉

的耐受性[97]。 

7    小肽调控砷耐受性

砷具有高毒性和致癌性质，植物即使暴露在较

低的砷浓度也会诱发激烈的生化反应，导致巨大的

生理变化。因此，增加砷胁迫的耐受性对作物产量

提升和保护人类健康都有重要的意义[3, 93, 98]。

miPEP408 除了参与低硫响应，同时也是应对砷

毒性的关键调节因子。过表达 miPEP408 小肽基因和

微小 RNAmiR408 都增加植物对砷毒害的敏感性，

miR408 突变株系提高了对砷胁迫的耐受性。重金属

毒性通常导致各种 ROS的产生，植物中 ROS水平升

高会导致各种细胞伤害。进一步研究证实，过表达

miR408 和 miPEP408 的株系中 ROS 水平比野生型显

著升高，而突变体株系中 ROS 水平比野生型明显降

低。究其原因是过表达 miPEP408 和 miR408 导致硫

同化基因下调，谷胱甘肽、植物螯合素等积累下

降，去除 ROS 能力降低，增加对砷胁迫敏感性。因

此，miPEP408通过调节硫还原途径解砷毒[72]。 

8    问题与展望

植物小肽参与植物各种重要的生物学过程以及
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各种逆境响应，相关研究近年来方兴未艾，经过 30
多年的探索，取得了一系列研究进展。鉴定到很多

新的小肽家族，特别是来自前体微小 RNA 编码的小

肽；小肽参与的分子调控进一步得到完善，比如前

体微小 RNA 编码的小肽可以调控相应的微小 RNA
的表达和积累，而后者通过对靶基因的降解或翻

译从而调控靶基因介导的生物学过程，如通过调节

硫还原过程影响植物对镉和砷的耐受性；外源施

用人工合成的内源性小肽或人为设计的互补性小肽

可以调控生物学过程或逆境响应，特别是人为设

计的互补性小肽有望成为未来智慧农业的重要调控

措施。

虽然植物小肽的研究取得了一些重要进展，但

仍然存在亟需解决的问题：1) 高通量低成本鉴定功

能性小肽仍然是目前植物小肽研究的瓶颈问题。植

物往往含有多糖、次生代谢物和酚类物质，这些都

给小肽的分离、富集和稳定性带来了巨大挑战。在

植物必需的矿质元素中，比较确定有小肽参与调控

的仅有氮、磷、硫和铁，其他必需或有益元素的吸

收、转运和稳态是否有小肽参与以及如何参与还不

清楚。2) 来自同一家族的高度同源的小肽往往因为

一个氨基酸的不同导致功能不同，甚至迥异，这为

小肽功能性预测带来了风险，往往需要生物化学和

遗传学的实验证据来证实特定小肽的生理功能。例

如，拟南芥 CLE2 和 CLE3 序列具有高度一致性，只

有一个氨基酸不同，但两者的表达谱和参与的生物

学过程不同。3) 越来越多研究揭示，同一生物学过

程或环境逆境往往受到多种因子正负调控或叠加调

控或拮抗调控，该网络中往往有多种小肽以及植物

传统激素参与其中，增加了调控的复杂性和精确

性，但是目前对这些调控因子间的上下游关系还

不完善，有待进一步研究。例如，参与氮养分信号

调控的小肽有 CEP、CLE 和 IMA 3 类，但这些小肽

之间是如何协同的分子机制还有待进一步阐明。

4) 一些小肽的生理功能虽然已经得到证实，但是其

受体及其下游信号级联反应途径还不明确，阻碍了

对小肽调控功能的深入理解及其潜在的开发应用。

5) 植物小肽的研究目前仍然局限于一些基因组信息

比较全面、功能研究比较成熟的模式植物或作物，

其他基因组复杂、遗传转化困难、生长周期长的作

物或林木方面的研究还有待进一步展开。6) 土壤宏

小肽组学方面的研究目前并不多见，有待加强，存

在众多的空白尚未填补。总之，小肽的研究是未来

的研究热点之一，一旦将小肽理论研究成果转化为

农用产品，应用到农业生产中，不仅起到肥料减施

增效及保护生态环境的效果，而且可以提高粮食作

物和果蔬的品质，以及林木的材质，为未来高质量

农业生产服务。
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