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摘摇 要: 植物凝集素是一类分布广泛的非免疫来源的糖结合蛋白,由于其具有的显著的生物活性

而得到广泛的研究应用. 将近年来植物凝集素的研究进展,包括植物凝集素的分类、糖结合特性、
生物学活性及应用进展进行了介绍.
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摇 摇 凝集素是一类广泛分布于动物、植物和微生物

中的非免疫来源的糖结合蛋白,其结构中至少含有

一个非催化结构域能可逆地结合特异性糖类或糖蛋

白、糖脂表面糖基,而不改变糖类的结构[1] . 1888
年,Stillmark 发现蓖麻籽的蛋白提取物能够凝集人

和其他动物红细胞,由于这种植物凝集素具有极强

的细胞毒性,将其命名为蓖麻毒素(Ricin) [2] . 随

后,各种植物凝集素不断被分离纯化. 然而一段时

间内,对凝集素的描述仅限于其能够凝集血红细胞,
血球凝集素(hemagglutinins)也因此得名. 1916 年,
首次从直生刀豆(Canavalia ensiformis)中分离出能

特异性结合甘露糖 /葡萄糖的凝集素———伴刀豆球

蛋白(concanavalin A,Con A) [3] . 1919 年,Sumner 得
到了 Con A 晶体,并随后发现,Con A 能结合和沉淀

糖原和淀粉等多糖[4] . 1975 年,Becker 等研究了刀

豆凝集素的三级结构,揭开了研究植物凝集素分子

结构和功能的序幕[2] . 目前已经发现近千种植物凝

集素,广泛分布于植物界中. 近年来,随着对凝集素

研究的展开,凝集素越来越受到人们的重视,在农业

和医学上呈现出巨大的应用前景.

1摇 植物凝集素的分类

植物凝集素是一个庞大的异种蛋白群体,除上

述本质特征外,不同凝集素在理化性质、分子结构、
糖结合特异性及生物活性方面存在显著差异. 根据

不同的特性可对凝集素进行分类,如根据亚基的结

构特征,可将其分为全凝集素(hololectin)、部分凝集

素(merolectin)、嵌合凝集素( chemerolectin)和超凝

集素(superlectin);根据糖结合特异性,可分为 N鄄乙
酰氨基半乳糖凝集素、D鄄甘露糖 / D鄄葡萄糖凝集素、
N鄄乙酰氨基葡萄糖凝集素、D鄄半乳糖凝集素、L鄄岩藻

糖凝集素及唾液酸凝集素[5] . 而近年来,在凝集素

的结构解析和分子克隆方面取得的巨大进展,使得

各种凝集素的基因序列得以准确测定,通过对近

100 种凝集素的基因序列进行分析概括,按其分子

结构及进化关系将其分为以下 7 个不同家族.
1郾 1摇 豆科凝集素

豆科凝集素(legume lectins)特指一类在豆科植

物中发现的植物凝集素(并不是所有来自豆科植物
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的凝集素都是豆科凝集素),已发现存在于 70 多种

植物中,是目前研究得最清楚的凝集素家族[5] . 大

多数豆科凝集素存在于植物的成熟种子中,但在叶、
茎和根等组织器官中也有发现[6 - 7],并且,一些豆科

植物还具有多种凝集素[8] .
豆科凝集素均由 2 ~ 4 个亚基组成,大多数亚基

为 250 个氨基酸残基构成的分子量约为 30 kDa 的

单链蛋白,部分亚基会在特定位点断裂成 2 个多肽

链,据此,又可将豆科凝集素分为单链豆科凝集素和

双链豆科凝集素[1] . 豆科凝集素是唯一一类具有特

定二价金属结合位点的凝集素,每个亚基都结合有

一个 Mn2 + 和一个 Ca2 + ,它们对凝集素的糖结合活

性发挥至关重要的作用,金属离子并不直接与糖类

相互作用,而是协助稳定糖结合结构域. 并且,在所

有豆科凝集素的亚基中,结合金属离子的结构域的

缬氨酸和天冬氨酸的量是十分保守的[9] .
1郾 2摇 几丁质结合凝集素

几丁质结合凝集素(chitin鄄binding lectins)含有

至少一个橡胶素(hevein)结构域. 橡胶素是从巴西

橡胶树 (Hevea brasilensis) 乳管细胞的黄色体 ( lu鄄
toid)中发现的分子量约为 4郾 7 kDa 的小分子酸性凝

集素[10] . 橡胶素结构域与橡胶素约有 40 个氨基酸

残基相似,该结构域富含 Gly 和 Cys,N 端有 2 个

茁鄄pleated sheet 和 1 个 琢鄄helix 结构以及 4 个二

硫键[11] .
目前,已在荨麻科、禾本科、罂粟科、商陆科和茄

科中发现几丁质结合凝集素[5] . 根据含有的 hevein
结构域的个数,几丁质结合凝集素又可分为只含有

一个 hevein 结构域的部分凝集素及常见的含有多

个 hevein 结构域的全凝集素,它们具有高度的序列

同源性.
1郾 3摇 单子叶植物甘露糖结合凝集素

单子叶植物甘露糖结合凝集素(monocot man鄄
nose鄄binding lectins)是一个严格甘露糖结合特异性

的凝集素超家族,目前已在葱科、石蒜科、天南星科、
凤梨科、百合科和兰科这六个单子叶植物家族中发

现[5] . 构成此家族凝集素的亚基有相似的序列和三

级结构,而凝集素本身的整体结构由于亚基的大小

差距甚大. 根据亚基大小,这一家族的凝集素可分

成 2 个亚族:由含有一个结构域的分子量为 11 ~ 14
kDa 的亚基组成的凝集素以及由具有 2 个结构域的

分子量约为 30 kDa 的亚基组成的凝集素. 第二个亚

族又可根据亚基 2 个结构域的相似程度继续细分为

具有 2 个相同或高度相似结构域和 2 个不同结构域

的凝集素[1] .
1郾 4摇 2 型核糖体失活蛋白及相关凝集素

2 型核糖体失活蛋白存在于樟科、忍冬科、西番

莲科、大戟科、百合科、寄生科和毛食科植物中,是一

个典型的嵌合体凝集素家族[12] . 2 型核糖体失活蛋

白及相关凝集素的英文名称为 type 2 RIP and relat鄄
ed lectins. RIP 分为 2 个类型:1 型由一个具有多核

苷酸(腺苷酸)糖苷酶活性的 30 kDa 的多肽链组成,
能够催化失活真核细胞核糖体;2 型由 2 条多肽链

组成,A 链与 1 型的多肽链具有高度相似的序列,B
链具有 1 个或多个糖结合位点,因此具有凝集素活

性,由此,2 型 RIP 可认为是由 1 型 RIP 亚基和凝集

素亚基串联而成的[13] . 此外,已有分离得到与 2 型

RIP 的糖结合结构域一致的全凝集素[14] . 这些凝集

素在分子水平上极为相似,因此将其归类为“2 型核

糖体失活蛋白及相关凝集素冶.
1郾 5摇 木菠萝相关凝集素

木菠萝素( jacalin)是从木菠萝(Artocarpus inte鄄
grifolia)种子中分离得到的一种凝集素,具有半乳糖

结合特异性. 木菠萝相关凝集素的英文名称为 jaca鄄
lin鄄related lectins. 木菠萝相关凝集素家族是与木菠

萝素的结构和进化关系相近的一系列凝集素的统

称. 这一家族的凝集素分为 2 个亚群:与木菠萝素

相似的具有 GalNAc 特异性的桑科种子凝集素[15]以

及序列与桑科种子凝集素相似但糖结合特性相异的

旋花科和菊科等凝集素,这一类凝集素具有甘露糖 /
麦芽糖结合特异性[16 - 17] .
1郾 6摇 葫芦科韧皮部凝集素

葫芦科韧皮部凝集素(cucurbitaceae phloem lec鄄
tins)发现于葫芦科植物的韧皮部,是由 2 个分子量

约为 25 kDa 的非糖基化亚基组成的二聚体几丁质

结合凝集素,可识别 GlcNAc 寡聚糖,并且寡聚糖对

凝集素活力的抑制程度随糖链延长而增强[1] . 目前

还未有此家族凝集素的完整序列被准确测定.
1郾 7摇 苋科凝集素

苋科凝集素 ( amaranthin lectin family) 家族较

小,只存在于一些苋科植物中,目前发现不超过 10
种,均具有 GalNAc 结合特异性,并且在氨基酸序列
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及三维结构上与其他植物凝集素都存在差异. 苋科

凝集素都是由 2 个同源的亚基以头-尾方式排列形

成的二聚体[5] .

2摇 植物凝集素糖结合特异性

植物凝集素区别于所有其他植物蛋白的标志是

具有特异性糖结合活性,其结构中至少含有一个非

催化结构域以确保其能选择性识别并与可逆结合特

定的游离单糖或糖蛋白、糖脂中的糖基[1] .
在生物体中,一般起信号传递或转换的蛋白质

均为糖蛋白,凝集素作为一类糖结合蛋白,可特异识

别并结合糖链末端的糖基团,进一步引发下游一系

列的生化信号级联反应[18] . 凝集素的多种生物学

功能都与其特异性的糖结合能力有关. 研究表明,
凝集素的糖结合能力在凝集素进入靶位,与受体结

合进而产生相关生物学效应的整个过程中起到至关

重要的作用. 而凝集素与糖的结合是由凝集素分子

中糖结合结构域决定的,与凝集素分子中共价结合

的糖类无关[5] . 糖结合结构域的形状、大小、配体糖

的构象及糖决定簇在糖链中的位置等都影响着凝集

素与糖分子的结合. 由于糖结合结构域的保守性,
植物凝集素一般只能结合一种单糖或寡聚糖,对配

体糖分子中各个碳原子上的羟基、结合糖链上糖分

子的位置以及糖苷链的类型都有专一性[2] . 凝集素

糖专一性可通过糖抑制实验进行探查[19] .

3摇 植物凝集素的功能特性

3郾 1摇 植物防御作用

植物凝集素在植物生长发育的各个阶段,以不

同的方式保护植物免受病虫害. 除葡聚糖酶、几丁

质酶、糖苷酶等几种酶外,凝集素是目前所知的唯一

一类可识别并结合昆虫肠胃及真菌、细菌等微生物

表面糖基的糖结合植物蛋白[20],通过识别并结合入

侵者特定的糖结构域,从而干扰其对植物可能产生

的影响,以此抵御昆虫及细菌、真菌、病毒等病原体

对植物体的侵害.
3郾 1郾 1摇 对昆虫的作用

植物凝集素对鞘翅目、双翅目、鳞翅目和同翅目

昆虫具有毒害作用. 植食性昆虫消化道表皮膜分布

着大量的糖蛋白,其上有凝集素结合位点,当凝集素

随食物进入昆虫消化道后,就可与相应的糖蛋白受

体结合,进而使消化道表皮膜的通透性降低,阻碍昆

虫的生长发育,甚至将其杀死[21] .
菜豆凝集素是第一个发现的有抗虫性的植物凝

集素[22],近年来研究发现,多种豆科凝集素对昆虫

表现出抑制活性,蝴蝶羊蹄甲凝集素和刀豆凝集素

分别对四纹豆象(Callosobruchus maculatus)幼虫和

番茄叶蛾( Lacanobia oleracea) 幼虫表现出毒害作

用[23 - 24],从 10 个不同品种的木豆中提纯的凝集素

对同翅目中的桃蚜(Myzus persicae)均表现出不同程

度的抑制作用[25] . 除豆科凝集素外,天南星凝集素

对瓜果蝇 ( Bactrocera cucurbitae) 表 现 出 抗 性 作

用[26],麦胚凝集素(WGA)能显著抑制绿豆象(Cal鄄
losobruchus chinensis)幼虫的发育[27],雪莲花凝集素

(GNA)对刺吸式口器害虫如褐飞虱(Nilaparvata lu鄄
gens)、桃蚜(Myzus persicae)、二点黑尾叶蝉(Nepho鄄
tettix virescens)等同翅目害虫及线虫有抑制作用,同
时对鳞翅目、鞘翅目等其他害虫也有中等毒性[28] .
3郾 1郾 2摇 对真菌的作用

凝集素可与某些真菌表面的半乳糖、甘露糖及

葡聚糖等多糖或不同的异源多糖结合,干扰真菌细

胞壁的合成,抑制真菌的生长[21] . 从大白芸豆中分

离得到的凝集素 WKBL 对瓜果腐霉病菌(Pythium
aphanidermatum)、苹果轮纹病菌(Physalospora piri鄄
cola)、甜瓜枯萎病菌 ( Fusarium oxysporum f. sp.
Nelonis)和葡萄灰霉病菌(Botrytis cinerea)呈现出一

定的生长抑制作用[29] . 不同饱和度硫酸铵沉降得

到的骆驼蓬种子凝集素粗品对交格链孢菌(Alterna鄄
ria alternata)、指状青霉(Penicillium degitatum)、灰
霉病菌 ( Botrytis cinerea)、稻瘟病菌 (Magnaporthe
grisea)、意大利青霉菌(Penicillium italicum)均表现

出不同程度的抑制作用[20] .
3郾 1郾 3摇 对植物病原细菌的作用

凝集素不能透过细菌细胞壁,因此不能通过

与细胞膜上的糖基结合进而改变细胞膜结构或渗

透细胞膜扰乱细菌的正常增殖进程,而是通过与

细胞壁糖类或细胞外聚糖相互作用而起到抑菌作

用[30] . Ayouba 等研究表明,几种豆科凝集素,特别

是葡萄糖 /甘露糖特异性凝集素可与细菌细胞壁

肽聚体(胞壁酸、N鄄乙酰胞壁酸等)发生强烈的相

互作用[31] ,这也就解释了凝集素可与部分细菌发
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生作用的原因. 马铃薯凝集素、刺苹果种子凝集素

和狗脊蕨凝集素都发现对某些植物病原细菌有抑

制作用[31] .
3郾 1郾 4摇 对植物病毒的作用

植物病毒不含聚糖,没有凝集素作用位点,因此

植物凝集素不会对其产生抑制作用. 但 2 型 RIP 失

活蛋白会抑制病毒的侵染、复制或传播,其作用机理

还未知. 一些植物凝集素可能具有间接的抗病毒作

用,如抗昆虫凝集素可能可以阻止或减少昆虫对病

毒病害的传播[32] .
3郾 2摇 抗肿瘤活性

在凝集素 12 个不同家族中,Ricin鄄B 家族、豆科

家族以及 GNA 家族在包括癌症在内的许多病理过

程中具有显著作用,其对肿瘤的杀伤机理更多的指

向诱导细胞程序性死亡(PCD),包括细胞凋亡(ap鄄
optosis)和细胞自噬(autophagy).

以 Ricin鄄B 家族凝集素的典型代表槲寄生凝集

素 MLs 为例. MLs 具有显著的抗细胞增殖能力,它
是异源二聚体糖结合蛋白,其结构中含有 2 条链,A
链包括单个独立的保守区域,B 链具有 2 个结构相

似的结构域. MLs 通过与细胞表面相应的糖链或受

体相互作用而发挥其对肿瘤细胞的选择性细胞毒

性,在这一过程中,B 链的糖结合特异性是至关重要

的,而 A 链进入细胞后,则与核糖体亚基中的 28S
rRNA 结合,催化失活核糖体,阻断核糖体与延伸因

子的反应,导致蛋白质合成停止及细胞死亡[33] . 研

究表明, MLs 可通过外源的细胞凋亡途径激活

caspase鄄8 诱导白血病细胞株发生凋亡;能破坏线粒

体膜电势(MMP)并激活 caspase鄄3 诱导细胞凋亡,其
作用过程不依赖于 p53,而与凋亡相关因子 Apaf鄄1 有

关[34];也能改变 Hep3B 细胞中 MMP 导致线粒体中

细胞色素 c 的释放及活性氧离子(ROS)水平的提

高,从而使细胞发生凋亡[35] .
除 MLs 外, 豆 科 家 族 的 ConA、 PHA鄄E[36]、

AMML[37]、AML[19]、SFL[38] 等和 GNA 家族的囊丝黄

精凝集素 PCL、大蒜凝集素[39]、POL[40] 等也可通过

诱导细胞凋亡而对癌细胞起到增殖抑制作用. 其

中,Con A 和 PCL 还能诱导细胞发生自噬. Con A 和

细胞外糖蛋白的甘露糖残基结合后,由网格蛋白介

导的内吞作用进入细胞,随后进入线粒体,起始细胞

自噬[41] . PCL 能通过线粒体介导的 ROS鄄p38鄄p53 通

路引起 A375 细胞发生自噬[42], 也可通过阻断

Ras鄄Raf及 PI3K鄄Akt 通路同时诱导 L929 细胞发生凋

亡和自噬[43] .
植物凝集素通过不同的通路引起癌细胞发生细

胞凋亡和细胞自噬,其作用途径形成复杂的网络通

路,由于细胞中信号调节的复杂性,在对凝集素作用

机理的探究上还是不完全的. 但目前已得到的研究

结果同样在对肿瘤治疗方法的研究开发、药物作用

位点的确定等方面具有重要作用.
3郾 3摇 固氮作用

豆科植物与根瘤菌的共生固氮系统是目前研究

最多的生物固氮系统. 根瘤菌浸染豆科植物的根后

使其形成根瘤,从而固定空气中的氮气并转化为植

物自身养分. 而在这一特有的共生关系中,凝集素

对根瘤菌起识别作用[44] . 1973 年,Hamblin 通过实

验发现,菜豆根瘤菌可以与菜豆凝集素发生凝集作

用,于是推测根瘤菌与菜豆凝集素结合后到达菜豆

的根,并在适当的位点感染植物,形成根瘤[45] . 这

是首次对根瘤菌和凝集素的相互作用进行的报道.
之后,科学家们不断对凝集素与根瘤菌的作用机理

进行探究. 研究表明,定位于豆科植物根表面的植

物凝集素与根瘤菌表面的特异性多糖如脂多糖

(LPS)、荚膜多糖(EPS / CPS)等发生特异性相互作

用,凝集素通过自身的糖结合结构域及疏水性囊与

根瘤菌的 Nod 因子的寡聚几丁质部分和脂肪酸链

产生相互作用,从而调节根瘤的形成[46] .
3郾 4摇 储存作用

植物凝集素多数是从植物的营养贮藏组织(如
种子等)中提取得到的,在营养组织总蛋白中占据

较大比例[47] . 植物凝集素在种子的成熟、萌发等过

程中充当着典型的储存蛋白角色,并对其他储存物

质进行包装、运输等[11] . 只要植物体不受到任何威

胁,凝集素就只作为储存蛋白,不发挥任何生理功

效. 槐树凝集素(sophora japonica lectin,SJL)就是一

种典型的储存蛋白,其含量占树皮中可溶性蛋白的

30% ,并会随着槐树发育期的改变而变化,在生长旺

盛的槐树中 SJL 的含量降低[48] .

4摇 植物凝集素应用与展望

4郾 1摇 植物凝集素在植物基因工程中的应用

近年来研究表明,植物凝集素对多种害虫、真
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菌、植物病原细菌和病毒等具有很好的生长抑制作

用,并且具有稳定性好、对环境无污染等优点. 因

此,探索利用植物外源凝集素基因来防治植物病虫

害是当前科研工作者的研究热点. 目前,雪莲花凝

集素、麦胚凝集素、豌豆凝集素、苋菜凝集素、半夏凝

集素、2 型核糖体失活蛋白等的基因已成功应用于

植物抗病虫害基因工程[49],其中,雪莲花凝集素和

豌豆凝集素对害虫具有极强的抑制作用而对人的毒

性很低,这种高度的选择作用性使其在基因工程中

倍受重视[27] . 至此,已将凝集素基因转入水稻、油
菜、马铃薯、烟草、小麦、番茄等植物中,成功构建出

对桃蚜、水稻褐飞虱、菜园夜蛾和麦长管蚜等害虫有

抗性作用的转基因植物[50] . 此外,在固氮方面,人
们试图依据豆科植物凝集素对根瘤菌的识别作用,
在其他植物中导入豆科植物的凝集素基因使其稳定

表达,再接种豆科植物的根瘤菌,使其他植物也被根

瘤菌浸染,从而也具有固氮能力[5] . 目前,已经实现

的是豆科植物之间凝集素的克隆表达,如将豌豆凝

集素基因转入三叶草中,成功突破了豌豆根瘤菌的

宿主专一性[51] . 然而,将豆科植物凝集素转入其他

科属植物使其具有固氮能力还处于研究阶段,国内

已经豆科植物凝集素基因转入水稻和烟草中,如能

获得具有稳定固氮能力的转基因植株,将对粮食增

产和保护环境等具有重大的理论和实践意义[27] .
4郾 2摇 植物凝集素在癌症治疗中的应用

凝集素在癌症的治疗中有三方面的用途: 1)诱
导癌细胞凋亡和自噬,可直接作为癌症治疗药物使

用; 2)增强抗癌药物的治疗作用效果; 3)作为抗癌

药物的载体,用于开发肿瘤靶向药物[52 - 53] . 部分植

物凝集素显示出的高度糖结合特异性、高细胞毒性

等是许多抗癌药物无法比拟的. 在临床工作上,槲
寄生凝集素和伴刀豆球蛋白由于其具有的强抗癌作

用和免疫功效已作为化疗佐剂和免疫佐剂应用多

年[54] . 随着在肿瘤细胞中越来越多的凝集素结合

位点被发现,蓖麻毒素等具有极强细胞杀伤活性的

凝集素也有通过化学偶联剂与单克隆抗体构建免疫

毒素应用于肿瘤治疗. 此外,凝集素所具有的高度

糖特异性使其能发挥高效的靶向效应,起到类似于

单克隆抗体的导航作用,通过与抗癌药物交联形成

免疫毒素,将药物定向送至肿瘤组织,发挥抗癌功

效[55] . 然而,部分凝集素具有的天然毒性并可能引

起的耐药性,使得在对凝集素的直接应用上还存在

一定问题. 因此,对凝集素进行修饰以去除正常细

胞毒性并具有高效抗肿瘤能力是今后的一个研究

方向.
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Abstract: Plant lectins are a group of highly diverse, carbohydrate鄄binding proteins of non鄄immune origin
that are ubiquitously distributed in plants. They have been widely studied due to the remarkable activi鄄
ties. In this review, we presented a brief outline of the research progress of plant lectins including the
classification, carbohydrate鄄binding activity, biological activities, and applications.
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