
第 5 2卷 增刊 n
( X 2抖 年 2 1月

华南农业大学学报
J o明

l
a lf o阮

t nllC i ha nA g hu l ct i j r a lU i nv er slt y

V
o l

.

5 2
,

1无 e
.

S u PPI
.

n

2以又

盐胁迫下植物的分子信号传导

刘雨坤
` ,

李 聪“ ,

韩建国 ’

( 1 中国农业大学草地研究所
,

北京 1《XX粥域 ; 2 中国农业科学院 畜枚研究所
,

北京 《X众 )4

摘要
:
盐胁迫下

,

植物体内的离子浓度和渗透压发生变化
,

诱导其产生第二信使 (如 巩 和活性氧分子等 )
.

第二信

使调控细胞内 C尹
+

的水平
,

引发蛋白磷酸化级联反应
,

直接诱导或间接由转录因子诱导盐胁迫相关基因的表达
,

最

终植物体表现耐受胁迫
、

生长受阻或死亡
.
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盐渍土在世界各大洲均有 分布
,

据联合国教科

文组织和粮农组织的不完全统计
,

全世界盐渍化土

壤的面积为 9
.

5 亿 hmz l[]
.

我 国约有盐渍土 2 700 万

lu l l2
,

其中约有 67 0 万 h n lZ分布于农 田之中
,

占耕地面

积的 7 %左右
,

主要分布在新疆
、

甘肃
、

内蒙古和东部

沿海一带川
.

盐渍化和次生盐渍化造成大面积土地

被迫撂荒和植被的第一性生产力 下降
,

限制 了农业

生产的发展
,

加剧了生态环境的恶化
.

分子生物学 的发展和基因工程技术 的出现
,

使

人类在增强作物抗性 的基础上
,

提高其品质和产量

成为可能
.

因此
,

对植物在盐胁迫下分子信号传导的

研究就显得尤为重要
.

只有在对分子信号传导途径

有 了清楚地认识后
,

才有可能为提高作物耐盐性在

分子水平上的操作提供理论依据
.

本文综述 了近年

来该领域研究 的最新进展
,

为加快抗盐基因工程 的

研究
,

培育抗逆作物的高新品种
,

提供理论依据
,

I Na
十

进入植物体

植物细胞质膜 内外的电位差约为
一 140 vm

,

有

利于 Na
十

被动转运到细胞 内
.

在盐胁迫下
,

细胞外

Na
十

的浓度很高
.

由于浓度差和电位差的双重作用
,

N a 十

大量
“

涌人
”

细胞质
.

参与 N+a 向膜 内运输的蛋

白质包括
: K

十 一

N a +

共转运蛋 白 I肠汀11
3 , 4 ]和非选择型

的阳离子通道蛋白囚等
.

此外
,

在一些物种中 (如水

稻 )
,

相当一部分的 N+a 可通过蒸腾作用
,

由质外体

途径进人植物体中凶
.

2 盐胁迫下信号的发生

盐胁迫会破坏细 胞的离子和渗透压的动态平

衡
.

过多的 N+a 和 C I
一

会改变蛋白质 的构象和质膜
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的电位差
,

而渗透压胁迫会使细胞膨压减小
,

细胞萎

缩 v[]
.

因此
,

细胞中积累的离子 ( N a `

和 c l
一

)和膨压

的变化
,

都可以作为盐胁迫的信号
,

使质膜上的离子

通道蛋白和离子结合蛋白发生响应
.

当 N a 十

浓度很

高时
,

Na
十

可以通过非特异性离子通道进人细胞 内
,

使质膜发生去极化
.

质膜极性的变化也可以用来作

为盐胁迫的传导信号
,

同时会激活 c舒
十

通道 s[]
.

膨

压的消失导致细胞体积的变化和质壁分离
,

当质膜

从细胞壁收缩时
,

其上 的受体激酶
、

离子通道蛋 白
、

跨膜蛋白和整合素类蛋 白会发生构象上的变化
,

这

种变化也可作为盐胁迫的传导信号
.

细胞 的微管和

微丝连接着不同的器宫
,

它们能感应细胞胁迫下细

胞体积的变化
,

并把这种变化作为信号传导到其他

的感应部件
.

此外
,

盐胁迫下会诱导植物体 内产生
、

积累脱落酸 0[] 和活性氧分子 〔10j
.

3 C a Z +

信号及 50 5 信号传导

胞液 中 C扩
+

浓度的变化
,

是冷
、

旱和盐胁迫的信

号 s[, 川
.

在盐胁迫发生 5 一 10 5后
,

c扩
+

浓度发生波

动
,

这种波动持续 1 一 10 而 n ,

因此
,

C a 十

离子的浓度

被认为是盐胁迫早期一个传导信号 〔̀ ’
·

’ 2」
.

参与 c扩
+

跨膜转运的蛋 白质主要有
: C扩

十 ~

A IT 、 eS
、

H ` / C扩
十

反

向转运蛋白和 C扩
十

通道蛋 白
,

其中
,

前面 2 个参与输

出 c扩
` ,

而 c矛
`

通道蛋白参与载人 ca
Z十 s[]

.

在液泡

膜上
,

三磷酸肌醇 ( sIP )和环腺昔二磷酸核糖 (
。

DA
-

PR )调控 c扩
+

转运通道 〔̀ 3
,

’ 4 〕;在内质网膜上
, C

DA PR

和烟酞胺腺嚓吟二核昔酸磷酸盐 ( N
DA

P 十

)调控 C扩
十

转运通道 [“
,

, 5〕
.

aN
十

的转运作用受 C护
十

影响
.

C a Z` 浓度增大 可

降低 aN
十

在根和芽 中的积累 s[]
,

同时减弱盐胁迫造

成的 K
`

外流现象困
.

c扩
十

对于 N a + 、
K 十

的作用主要

是通过 50 5信号传导途径来调控的
.

盐胁迫下胞液

中 C舒
十

的浓度增加
,

一个由 5口5 3 基 因编码 的钙结

合蛋白感应到这个信号 〔̀ 6
,

`7 J
.

5口5 3 激活丝氨酸 / 苏

氨酸蛋白激酶 5 0 52
,

并与之结合〔’ “
·

`9」
.

二者组成 的

复合物可调控 5以 , 1基因的表达 〔划 到又又, 1是编码质

膜上 aN
十 / H

十

反 向转运蛋白的基 因 lz[ 〕
,

它 自身可以

增强酵母的耐盐性
.

但当 S口5 3
、

5 0 52 与 505 1共 同

表达时
,

能 显著 地提 高 酵母 的耐盐 性
.

过 量表 达

5口5 1 的转基因拟南芥与野生型相比
,

木质部蒸腾流

(恤sP iar it on s
沈 am )和芽中的 Na

十

含量都降低
,

这表

明 N a 十

在根细胞中的排出和在植物体中长距离的转

运受 505 1 的调控〔刘
.

除了参 与正向调控 5 0 51 基

因的活性
,

将 N a +

排 出体外
,

505 3
一

5 0 52 激酶复合体

还可以负向抑制 K 十 / N a 十

共转运蛋 白 HKT I 的活性
,

减少 N a 十

的载人图
.

此外
,

5 0 5 信号传导途径还参与 aN
干

的液泡
“

仓

储
”

.

N a 十 在液泡中的
“

仓储
”

可降低 N a +

在胞质 中的

浓度
,

调解渗透压
,

有利于从盐溶液中吸收水分〔州
.

N a 十

泵人液泡
“

仓储
”

是 由 N a + / H
+

反 向转运蛋白利

用液 泡膜 上 的 H
十 一

A I T as e 和 H
+ 一

焦 磷 酸 酶 ( H
十 -

P p as e
)共同作用产生的电化学梯度来实现的 [川

.

盐

胁迫诱导 H 十 -

A Tp as e 基因厂叫和液泡上 N a + / H
+

反 向

转运蛋白基因〔川 的表达
.

在拟南芥 中
,

A艺N “ 丫l 编码

液泡膜上 aN
十 / H

十

反向转运蛋 白
.

过量表达 A浏H飞1

的转基 因拟南芥表 现出 比对 照更强 的耐盐 性〔到
.

A VP I 编码液泡膜上的 H
十 一

焦磷酸酶
,

该基 因转化植

株液泡 中 N a 十 “

仓储
”

能力增强
,

在叶片中保持相对

较高的水分含量
,

比野生型对照更耐盐「酬
.

4 磷脂信号传导系统

作为细胞与周 围环境的动态屏 障
,

质膜对 于外

部信号的感应和传导起着重要 的作用
.

在渗透压逆

境下
,

质膜内磷脂作为前体物在酶的作用下
,

产生多

种次级产物
,

作为信号传导给其他受体
,

使植物体发

生应答
.

参与磷脂 信号传导 系统的酶主要是磷脂 酶 C

( PL C )
.

PLC 催化质膜中的磷脂酞肌醇
一 4

,

5 一 二磷

酸 ( P IPZ )水解
,

产生第二信使分子三磷酸肌醇 ( sIP )

和甘油二酷 ( DA G )
.

sIP 激活 c扩
平

通道
,

使细胞 内游

离 C扩
十

增加 ;而 DGA 激活蛋白激酶
,

被磷酸为磷脂

酸 (以 )
,

PA 是重要的信号分子
.

sIP 的前 体物 PzIP

由磷脂酞肌醇
一 4 一

磷酸 5 激酶催化合成
,

在拟南芥

中
,

编码该酶的基因 尸刀巧 K
,

在 高渗或 A B A 处理下

被诱导表达
,

促进 P IPZ 的合成勿〕
.

同样
,

拟南芥中编

码 PL c 的基因 注艺月男 1 受盐或 干旱胁迫的诱导【洲
.

在保卫细胞中
,

aIP 诱导胞质 内 c扩
十

的增加
,

引发气

孔的关闭 sj[
.

许多研究表明
,

高渗环境 中
,

植物体内 sIP 浓度

迅速增加〔 ,
一

川
,

施用外源 A BA 也可达到类似的结

果医
,

川
.

sIP 瞬时的积累对 于盐胁迫 的信号传导起

着重要的作用
.

肌醇多磷酸
一 5 一

磷脂酶 ( 】h s5 1〕as e)

参与 皿 的降解
,

产生肌醇
一 1

,

4 一 二磷酸盐仁到
.

在
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拟南芥中过量表达编码 I n5 s Ps a e的基 因 A护 5尸 n
,

降

低了 ABA 诱导下 sIP 的累积水平
,

同时一些受 A B A

诱导基 因 (如 双D 29 A
、

尺石VZ 和 五刀22 )的表 达水平也

下降〔, , 〕
.

5 蛋白激酶传导系统

除了与 C扩
十

相关的蛋白激酶调控途径外
,

植物

体也使用其他的磷 蛋白来传导非生物胁迫 的信号
.

高渗环境中
,

酵母 中的 HO GI M A P K 途径被激活
,

产

生调渗物质 (如甘油 )
,

来维持渗透压 的平衡 [划
.

在

植物中也存在类似的调控途径
.

参与丝裂原 活化蛋 白激酶调 控体 系的激酶 包

括
,

丝裂原活化蛋 白激酶 ( M A] 〕K )
、

M A P K 激酶 (M A I〕
-

K K )和 M A I〕K K 激酶 ( M A PK KK )
.

盐 胁迫激 活 MA P
-

K K K
,

并增强其基 因的表达
.

通过磷酸化催化核心的

苏氨 酸或 丝氨酸
,

M映卫K K K 激活 M A P K K
.

激 活 的

M A I
〕
K K 同时磷酸化 M A P K 的 TX Y 的共有序列 中的

苏氨酸或丝氨酸
,

来激活 M A PK
.

不同程度 的胁迫可能引发不 同的 M A I
)
K 信号传

导途径
.

在首蓓细胞 中
,

SMI K ( 46
一 k D M A P K )对中度

渗透胁迫发生应答 〔川
.

在高渗下 ( > 7 50 rnM Na cl )
,

SMI K 不再被 激活
,

而另一个 相对 较小 的激酶被激

活
,

表明在不同的胁迫水平
,

发生不 同的激酶应答发

应
.

在烟草细胞中
,

一个与 SMI K 类似的 M A I
〕

激酶水

杨酸诱导激酶 ( 5 11
,
K ) 由高渗胁迫激活 ss[ ]

.

此外
,

在

首楷中 和烟 草 中发 现 有 M人卫KK 来激活 SMI K 或

SKIP
[ 39

,

4D ]
.

M A PK 参与活性氧分子 ( RO )S 的信号传导
.

在拟

南芥 中
,

线仇 激活 A NP l( M Ap KK K )
,

AN I
〕
1 引发 由包

括 2 个 M A PK ( A t M Pk 3
,

tA M PK石)在 内的磷酸化级联

反应
.

烟草中组成型表达 AN P I 的类似物 N P K I
,

会

增强 多种 非 生物 胁迫 (包括盐胁 迫在内 ) 的耐 受

性 [̀ , 〕
.

在拟南芥中
,

核昔 二磷酸激酶 2 ( ANt DPKZ )可正

向地调控由 玩仇 诱导的 劫消卫K 级联反应 〔剑
,

在转

基因植物 中过量表达 A t阴叮坡 2
,

可降低活性氧分子

水平
,

而在 儿凡切叹2 的突变体中
,

活性氧分子水平明

显高于野生型对照
.

A I助毋叹 2 的调控作用是通过与

尤仆任鹉 和 A I M P6K 的 互 作 实 现 的
.

A T M PK3 和

A T M I
〕

6K 可 由 玩仇 激 活
,

但在 通动花拼火 2 突变体 中
,

二者对 场场 的应答减弱 ;而过量表达 A t刀D尸K Z 的拟

南芥
,

可以增强 由活性 氧分子造成 的多种非生物胁

迫的耐受性
,

表明 通忿从开火 2 可在植物 中正 向调控 由

玩仇 诱导的 M AP K 信号传导
.

与 ANt DP KZ 相反
,

M A卫K 磷酸醋酶 l( M KP )I 负

向调控 由 姚O :
诱导 M A卫K 级联反应

.

M KP I 和 3 种

参与盐 胁迫 的信号传导 的 M Ar K ( M PK 6
,

M p K 3 和

M p K 4 )发生互作〔43
一

刊
.

加阴尸 1 的缺失或 MA p l 磷酸

酶的失活
,

都可增强对盐耐受性
.

6 盐胁迫与 A B A 的合成与降解

盐胁迫下诱导 AB A 在植物体内积 累
,

积 累的量

与组织类型有关
:
在根中

,

是离子胁迫和渗透胁迫共

同作用的结果 ;而在叶中主要是渗透作用的结果回
.

ABA 可通过 C扩
十

来调控气孔的开关和相关基因

的表达 [46, 侧
.

A B A对于气孔的调控作用的认识主要

是通过对拟南芥 O吕 U l 位点的研究
.

口 S甘 1编码一

个 S N AER 类 的蛋 白〔叫
.

SN A R E蛋 白的作用是调控

C扩
+ 、

lC
一

通 道 的活 性 和保 卫 细胞 的容 积 [州
.

在

口 S忆 1突变体中
,

ABA 对气孔 的调解功能受到削弱
.

同时在土壤的盐胁迫下
,

口S甘 1 突变体易发生萎蔫
、

存活率降低 〔侧
.

在盐胁迫下
,

A BA 参与调控渗透胁迫应答基因

和离子转运蛋白
.

A队 可以诱导许多胚胎发生后期

富集蛋 白 ( LE A 蛋 白 )的表 达
,

这类 蛋 白包括 R D
、

E RD
、

K州 和 R A B
.

这种诱导作用在对 仪少5 5 和 仅〕5 6

位点缺失试验中得到证实
.

在 乙口5 5 中
,

许多胁迫应

答基因
,

如 五口29 A
、

Q艰 15
、

仪从 47 和 班〕2 2
,

在盐胁

迫下 的表达受到削弱或完全没有应答 〔州
.

而在施用

外源 A BA 后
,

盐诱导 的 尺刀29 A 表达恢复到野生型的

水平
,

证明了 A B A 对 让A 类蛋 白的诱导作用 〔列
.

类

似的
,

在 功5 6 中
,

渗透 胁迫下
,

DR 29 A
、

口艰 15 A
、

刀N l 和 `口人47 的诱导水平低于野生型「刘
.

同时发

现
,

功5 6 中 ABA 的合成减弱
.

研究表明
,

OL S 6 编码

玉米黄素环氧酶 ( z E P ) 〔刘
,

后者参与催化 AB A 的生

物合成
.

7 转录因子

转录因子又称为反作用 因子
,

是能够与真核基

因启动子区域顺式作用元件发生特异性相互作用的

DN A 结合蛋 白
,

通过它们之间与其他蛋 白之间的相

互作用
,

激活或抑制转录 sl[ 〕
.

近年来
,

先后从高等植

物中分离出一系列调控盐胁迫相关基 因表达的转录

因 子
,

包 括 D咫 BZ B〔5 2」
、

0 5监 s [53 ]
、

T R A B I [ 54 ]
、
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A R EI B〔 55, 刘等
.

主要属于 Af Z
、

bz IP 类
,

调控 dr 29 A
、

五加艺
、

伪 e爪
、

dr 29 B 等受 胡A 或盐诱导基因的表达
.

8 信号传导途径的协同作用

盐胁迫发生后
,

植物体的受体发生感应
,

并产生

第二信使 (如 sIP 和活性氧分子等 )
.

二级信号调控细

胞内 C舒
十

的水平
,

引发蛋白磷酸化级联反应
,

直接诱

导盐胁迫相关基因的表达或间接由转录因子诱导
,

最

终植物体表现耐受胁迫
、

生长受阻或死亡
.

[ 10 ]

〔11 ]

[ 12 〕

[ 13 ]

9 结束语

盐胁迫下的信号传导是多基因参与 的复杂 过 l[ 4〕

程
,

虽然一些信号或胁迫受体仍有待进一步研究鉴

定
,

但许多与盐胁迫相关的基 因和信号传导组分 已

被确认
,

它们在转基因植物中的过量表达表现 出对 [ 15 1

盐胁迫的耐受性 `这使得生物技术提高盐胁迫耐受

性的可行性增大
.

相信不久的将来
,

盐害这一世界难

题
,

会随着信号传导研究的深人
,

最终成为历史
.
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