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  提要  概述了逆境下植物细胞水平的信号传导和生理

反应及其相关基因表达的研究进展, 并着重讨论了植物抗

逆性获得与基因组 DNA 水平分子信号传递的可能机理。

提出植物抗逆性获得的细胞分子生物学机制的模型。

  关键词  植物抗逆性  信号传导  生理反应  基因表

达

  生物体的新陈代谢和生长发育主要受遗传信

息及环境信息的调节控制。遗传基因规定个体发

育的潜在模式, 其实现在很大程度上受控于环境信

息。植物有别于动物,它难以逃避环境剧烈变化的

影响, 因此适应多变的环境是其维持生存的主要出

路。随着全球环境的恶化,植物如何通过细胞感受

逆境信号,传导逆境刺激, 激活一系列分子途径并

调控相关基因表达和生理反应以适应逆境, 在逆境

中获得抗逆性, 即植物细胞的信息传导, 已成为现

代植物生物学研究的热点。近 10年来这方面的研

究已取得许多重要进展, 主要集中在逆境下植物细

胞水平的信号传递和生理反应,以及部分相关基因

的表达上。本文结合自己的研究工作, 综述近年在

细胞和分子水平上的研究成果,并对植物抗逆性获

得的细胞分子生物学机制进行讨论。

1  植物逆境反应与植物抗逆性的获得
  植物在个体发育中当环境发生变化时, 往往会

发生相应的性状变异。相应于自然环境的变异就

是适应,相应于人工环境的变异就是驯化。这些变

异性状在生物学中称为获得性状( acquired charac-

terist ics)。植物在逆境下发生一系列变异。例如,

触摸能使植物生长受抑而变矮; 旱生条件下的蒲

公英叶形发生很大的变异; 冰叶日中花 ( M esem-

bryanthemum crystall inum ) 在盐渍或干旱条件下

生长时,其碳固定方式可由 C3 途径转向 CAM 途

径
[ 1]

; 海边铺地黍( Panicum r ep ens)在湿生状态下

植株直立生长,叶宽大呈长条状,盐生时植株匍匐,

叶短小。逆境下产生的变异只表现在细胞生理反

应和表现型上的称为逆境反应,逆境下产生的变异

发生基因型变化的称为抗逆性的获得。逆境信息

通过细胞信号传导引起植物生长发育的这些变化

可归纳为两类: 一类通过基因活化与蛋白质合成,

甚至基因组变异,此谓长期反应( long term respons-

es) ,如泌盐器官建成,光形态建成及向触性形态建

成等等;另一类发生细胞生理反应, 与基因活化及

蛋白质合成无直接关系, 称之为短期反应 ( short

term responses) ,如仅是激活酶和引起细胞运动反

应等[ 2]。

2  逆境下细胞水平的信号传导
  近年来, 人们越来越注意与信号传导有关的

植物环境刺激因子的研究。这些因子包括光、温

度、水分、盐分、重金属、病原激发子( elicitors)等。

这些环境因子所引起的信号传导的分子途径陆续

有学者作了归纳[ 35] , 其中孙大业等[ 6]归纳的分子

途径已可勾画出一个细胞水平传导的分子途径的

轮廓。但信号系统之间的相互关系及时空性并不

是一种简单因果事件的线形链, 实际上是一种信

息网络。多种信号相互联系和平衡决定一个特异

的细胞反应。人们已用/ crosstalk0一词代替以往的

/ interact ion 0来描述这种关系。当胞外环境因子和
胞内信号刺激细胞时, 细胞膜上受体直接感受信

号, 通过细胞壁- 质膜- 细胞骨架连续体( cont in-

uum)
[ 7]

, 引起细胞骨架蛋白变构而传递信息
[ 8]

,

并与胞内的 G 蛋白、第二信使系统以及调节

因子构成信息网络(图1) ,特定刺激引起特定基因

71植物生理学通讯  第 37卷 第 1期, 2001 年 2 月

brought to you by COREView metadata, citation and similar papers at core.ac.uk

provided by Xiamen University Institutional Repository

https://core.ac.uk/display/41354339?utm_source=pdf&utm_medium=banner&utm_campaign=pdf-decoration-v1


表达和特定生理反应。目前已报到的受体有激素

受体、光受体和病原激发受体。激素受体如生长素

结合蛋白(ABP)、ABA 结合蛋白和乙烯受体。分析

这些受体蛋白序列结构的结果表明, 它们与植物

特有的具有受体功能的丝氨酸/苏氨酸激酶有很大

同源性[ 911]。植物信号系统内 G蛋白与植物激素、

光敏色素、蓝光信号作用和 IP3 生成有关。第二信

使如 cAM P、Ca-CaM 系统、IP3 信使等也已有了大

量报道。最近蔡南海实验室报道 cADPR 参与干旱

和盐胁迫诱发 ABA 信号传导途径, 同时 Ca-CaM

参与此过程的调控
[ 12, 13]

, 这为植物体内 cAM P 第

二信使功能提供了直接证据。细胞壁寡聚糖或糖

蛋白的合成与降解受胞间 Ca2+ 信号的调节, 同时

寡聚糖或糖蛋白可能为一种信号分子, 参与逆境

和病原激发引起特定基因表达和特定生理反

应[ 14, 15]。激素结合膜上受体后, 使得膜附近的磷

脂酶 C 活化, 水解膜脂释放 IP3, IP3 在细胞内易

移动与膜上带正电荷的受体结合, 活化 Ca
2+
泵,

引起 Ca2+ 的跨膜运输和 Ca-CaM 系统的活化, 激

活蛋白激酶 C, 引起细胞内信号的联级放大反应,

而 IP 3消耗了磷酸基团后降解为 IP2 和 IP1, 又重

新转化为膜上的磷脂。人们根据 IP3 的这种结构、

分布与在植物体内的作用, 推测了 IP3 的信使功

能。这些研究结果表明细胞信号系统具有/立体交
叉0的特点。在信号传导时细胞的空间结构中一组

特定地域的受体、离子通道、酶泵和 CaM 结合蛋白

可能形成一个具有特定反应的 t ransducons。自由

大分子如 CaM 和 IP3 可穿梭于不同 transducons之

间[ 6, 9, 16, 17]。目前几个研究小组陆续报道了细胞

骨架与一些信号网络分子的关系, 如一种依赖于

Ca/ CaM 的蛋白质磷酸酶( calcineurin)与质膜-细胞

骨架相连, 参与细胞间 Ca2+ 信号传导[ 10]。Mikani

认为 IP3 是细胞骨架结构形成的调节因子, 其前体

磷酸甘油-4 磷酸激酶的编码基因受水分胁迫和

ABA诱导
[ 18]
。冷逆境可以引起 Ca

2+
信号变化和

细胞骨架蛋白变构而传递信息[ 8]等等。这些说明

细胞内信号传导途径的复杂性与内在功能相连性,

而这个复杂的网络系统在细胞结构水平上可能如

同动物细胞的神经系统一样[ 19, 20]是通过细胞骨架

系统支持的(图 1)。

图 1  植物细胞信号传导网络[ 4]

3  逆境下基因水平的信号传导

3. 1  基因表达水平的调控  由于分子生物学方法

的应用,许多植物受体的研究发展很快。与逆境胁

迫直接相关的 ABA和乙烯的受体蛋白基因及逆境

响应基因的报道在 1998至 1999年间就有近 200

篇,这些报道大多数集中在基因表达水平上。

早期研究盐、干旱胁迫和 ABA 诱导基因表达

水平的变化,主要集中在结构蛋白如 LEA蛋白基

因、Em 蛋白基因、脱水素蛋白基因[ 21]和一些编码

与渗透素生物合成有关的酶,如醛糖还原酶、甜菜

碱醛脱氢酶[ 22] , 以及具有调节功能和信号传导功

能蛋白如 RNA 结合蛋白 ( RNA-bound protein )、

myb-like、b-Zip- type、转录因子 ( transcript ion fac-

tors) [ 23, 24]、假想蛋白激酶 ( putat ive protein kinas-

es)
[ 25]
和组蛋白( histone )

[ 21]
等表达产物上。近两

年则转向对逆境应答的基因表达调控的研究,报道

最多的是顺式作用元件和反式调节因子。如已证

明水稻中由 ABA 诱导的 Rab16 基因的启动子中
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TACGTGGC、CGCCGCGCCTCC 和 CGC/ GCGCGCT

定位在- 295- 25之间, 认为这段对 ABA的应答是

重要的, 也有可能与核蛋白作用[ 26] , 因此认为

Rab16基因在 ABA 应答引起基因表达过程中起调

控作用的顺式作用元件。大麦中由 ABA 和干旱诱

导的基因 H VA 22, 它至少有 3个元件,其中两个定

位在启动子区,一个定位于第一个内含子中,高水平

ABA诱导其表达,启动子区的两个顺式元件即是典

型的 ABARE 结构序列, 消除其中一个元件便使

ABA应答极显著降低,其产物含有已知的调控蛋白

保守结构的特点
[ 27]
。因此, ABA和干旱诱导的基因

表达是受多重顺式作用元件顺序调控的。盐胁迫下

水稻中ABRE响应元件结合的两个多肽链的合成受

GTP 调节,这两个多肽链可能为反式调节因子
[ 28]
。

玉米中ABA和水胁迫应答蛋白 Rab17( Leu 基因的

产物)高度磷酸化,定位于核内,与核内定位信号肽

结合,以磷酸化的形式在核内出现。Rab17与 NLS

(核内定位信号肽)的结合依赖于磷酸化
[ 29]

, 而NLS

是反式调节因子的典型结构序列。玉米中干旱和

ABA响应基因 VP1与核内染色质的结合状态依赖

于转录因子的磷酸化和脱磷酸化共激活
[ 30]
。玉米

rab 基因中发现一个 RNA 结合蛋白( RNA-bound

protein)的保守序列, 它与 GU 丰富的 RNAs作用有

关[ 31]。由此可知,逆境诱导的基因表达是通过信息

传导对顺式作用元件和反式调节因子的激活而实现

的。

近两年对另一个与逆境相关的激素 ) ) ) 乙烯

感受途径的研究也取得了很大进展。乙烯信号传

导途径的遗传学模型为 ET O1、ETO2、ETO )
ETR1 ) CTR1 ) EIN2 ) EIN3 ) 三重反应[ 32]。其

中一些成分是蛋白激酶, 如 ET R1, CTR1蛋白的氨

基酸序列与原核生物中双组分系统( two-compo-

nent system)的蛋白质超家族具有显著的相似性,

这种双组分信号调控系统由感受器( sensor)和应答

调节器( response regulator)组成, 位于细胞质膜上

的组氨酸蛋白激酶作为感受器, 其 N-末端部分具

有感受环境信号的结构域, C-末端则为传递信号功

能域,含有 240氨基酸,有几个保守的小区域,其中

之一为H 盒,应答调节器用于调节基因表达或传

递来自感受器的信号。这种结构为植物对外界环

境变化的适应性反应提供有效机制[ 33]。EIN3可

能是一种转录因子[ 34]。拟南芥的两个反式调节因

子 DREB1、DREB2 由干旱和低温诱导表达, 结构

分析表明,它们均含有一个 DNA 结合域和一个乙

烯应答区[ 35]。因此, 逆境应答的基因转录调节这

一信息传递过程正是利用了基本元素组合的原理。

转录因子可分成两大类, 一类是基本转录因子, 它

们是一类较为通用的转录因子,例如与某些启动子

序列的共有序列 TATA 盒子相结合的 T BP

( TATA box binding protein) ,即基本转录因子。另

一类则为特异性较强的转录因子,某些组织特异性

转录因子即属此类. 这些转录因子常与 DNA 调控

区的某些特异识别部位, 例如增强子序列相结合,

使某些具组织特异的蛋白质得到表达。多个转录

因子与 RNA聚合酶构成复合酶系统,在接受特异

信号传递后, 可能参与信号传导而调节特异基因的

转录。但是, 逆境信号和激素如何传递到这些因子

或元件上; 这些蛋白质的浓度是否改变; 蛋白质与

蛋白质、蛋白质与 DNA 结合中是否涉及磷酸化、

脱磷酸化等等问题尚待研究。

3. 2  基因组变异水平的信号传导  由于分子生物
学技术的深入应用, 60年代以后积累的大量资料证

明,生物在生活过程中由于环境的变化,可以产生新

的性状以适应新的环境,这种性状可以遗传。这显

示逆境中获得的性状与 DNA顺序的增加或丢失有

关.如亚麻栽培在高氮土壤中 2~ 3代后,其基因组

中 rDNA发生扩增[ 36]。烟草培养细胞在受伤条件

下逆转座子 Ttol异常活跃, T tolRNA转录激活, 并

大量表达,结构分析表明 Ttol序列中有一个顺式调

节区可以感受外界的刺激信号[ 37]。自 1983年在玉

米中发现[ 38]逆转座子以后又进一步证实其中有反

转录酶基因,且此种酶可将RNA逆转录为 DNA
[ 39]
。

现有的大量资料表明,植物中存在反转录酶和 RNA

逆转录为 DNA过程已是事实[ 40]。逆境下植物中逆

转座子被激活, 反转录酶活性得到启动,促进 RNA

逆转录为 DNA, 于是合成新的或多拷贝 cDNA整合

到基因组中[ 41] ,从而获得新的性状[ 42, 43]。外界信号

如何启动此种逆转录过程,并引起 DNA序列变化的

详细机制还不清楚。

4  植物抗逆性获得的细胞分子生物学机制

  植物在逆境如干旱、盐胁迫等条件下, 都有一

定范围的适应性。如前面已经提及的可发生细胞

水平上的生理反应、基因表达水平的变化和 DNA

水平的基因变异。长期在这种环境下,环境信息都

可以或多或少地记录到生物上,使其获得抗逆反应

和抗逆性,以适应不同的环境。个体通过感受外界

73植物生理学通讯  第 37卷 第 1期, 2001 年 2 月



环境信号,传导信息,最终获得性状,此种主动适应

的过程定有其自身的反馈机制。现以图 2 模式作

归纳。

生命的遗传物质核酸转录和转译产生相应的

蛋白质,这些蛋白质能适应环境而产生各种功能和

结构等等性状。环境则通过对蛋白质的影响来调

控核酸而有环境饰变,产生个体、器官和细胞间的

差异。长久的较为稳定的环境变化,会使高频转录

产生的 RNA 通过逆转录方式形成 cDNA, 最后整

合到 DNA上,从而有遗传物质的增量记录到 DNA

遗传信息库中, 在遗传上强化其性状或产生新性

状
[ 44]
。推动这种反馈调控的正是环境与生物之间

信号传导即信息流和能量流。外界信号通过信号

传导的分子网络的交替和联级放大到细胞反应、性

状获得, 耗能与放能的过程。

  蛋白质与核酸等大分子是生命的主要体现, 但

图 2 逆境下细胞抗逆性获得的细胞分子生物学机制模式

不是生命本身。生命的本质是这些生物大分子之

间,以及它们与环境之间复杂而有序的相互联系和

相互作用。信号传导的最重要特征之一在于它是

一个网络系统, 具有高度的非线性特点。细胞处于

复杂外界环境的/ 信息轰炸0 ( signal bombard)之

下,这些信号分别或协同地启动细胞各种信号传导

途径,最终作出合理的生理反应。细胞信号传导的

作用方式可以喻为电脑的工作,即细胞所接受的外

界信号如同于输入电脑的不同数字、字母或符号,

细胞内的各种信号传导途径及其组分就如同电脑

线路中的各种集成块。信号在这些集成块中流动,

经分析、整合, 最终将结果显示在荧屏上。而在细

胞中, 这些经分析、整合后的信号最终表现为已经

调整的生理功能。但是最复杂的电脑也无法与最

简单的细胞相比。电脑作为无生命的机械装置,最

简单的操作失误或线路故障,都可导致整个系统的

瘫痪, 而细胞则有自动修复、补偿能力。一定程度

的损伤并不能导致细胞死亡,细胞信号传导途径中

某一组合的丧失,如含有某一编码基因的信号分子

的缺失, 往往只会影响细胞功能的一个方面[ 7]。

但细胞是如何做到这一点的, 这将是 21世纪生命

科学的重大课题之一。

5  结束语

  随着分子生物学技术的发展和其研究成果的

大量积累,环境与性状建成之间的信号传导的非线

性内涵,整合作用的实质, 已开始从组成部件研究

走向更高层次的网络研究。但要最终阐明其内在

机制,还将取决于以下几个方面的研究:

( 1)逆境下细胞水平信号上的分子新成员的发

现,建立更完善的细胞信号传导网络,并揭示信号
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系统之间的相互关系和时空性。

( 2)在植物基因组计划的实施、植物信号受体

和逆境响应蛋白基因的分离及其结构功能的分析,

以及基因表达调控机理的研究基础上, 揭示基因表

达水平上的信号传递。

( 3)逆境胁迫下植物抗逆性的获得, 以及环境

与基因组变异的信号传导问题的研究, 对推动分子

遗传学与进化生物学的研究无疑也是重要的。
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冷敏感植物的低温光抑制及其生化保护机制1

刘  鹏  孟庆伟  赵世杰 (山东农业大学植物科学系,山东泰安 271018)

Chilling- induced Photoinhibition and Biochemical Protective Mechanism of

Chilling-sensitive Plants
L IU Peng , MENG Qing-Wei, ZHAO Sh-i Jie ( Depar tment of Plant Science, Shangdong Agr icultural Univ er sity , Taian , Shan-

dong 271018)

  提要  阐述了冷敏感植物低温光抑制的发生机理、光

与低温在光抑制中的关系及冷敏感植物在低温光抑制过程

中的生理生化变化,并结合冷锻炼对植物的影响, 介绍了植

物防御光抑制破坏的生化机制。

  关键词  冷敏感植物  低温光抑制  冷锻炼  生化保

护机制

  在暖温带地区种植的重要作物中,有很多热带

和亚热带起源的一年生植物。这些作物一般来说

是冷敏感植物, 如水稻、玉米、棉花、豆类、黄瓜、番

茄等农作物, 它们在温度低于 12 e 时就会表现出
冷害症状[ 1]。低温对冷敏感植物生理代谢的影响

是多方面的,其中光合机构对低温的敏感反应尤为

重要。因为这些植物易发生低温光抑制, 严重的低

温光抑制还会导致光氧化现象;低温下生长的植株

光合功能很低,即使恢复到适宜条件后仍表现出持

续的降低状态,从而对光合生产力造成影响
[ 2]
。在

植株早期生长的关键时期, 低温期的延长、短期气

温骤降等不利温度条件导致的低温光抑制,会使这

些作物的生长期缩短并延迟冠层的形成, 在以后的
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