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摘要: 目前土壤盐碱化日益严重, 对植物的生长发育产生负面影响。植物在长期与不良环境协同进化过

程中, 已形成各种精细的调控机制。植物经历了某种逆境后能提高对另一种逆境的抵抗能力。一定的盐

分胁迫有助于诱导对极端温度、干旱、病虫害等胁迫的交叉适应。多种胁迫下植物交叉适应机理为农

业生产中合理利用盐碱地提供了理论依据和参考。
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Abstract: At present, soil salinization is becoming more and more serious, and soil salinization has a neg-
ative impact on the growth and development of plants. During the long-term co-evolution process of plants 
and unfavorable environments, various regulation mechanisms have been formed. After plants have expe-
rienced a certain kind of adversity, they can increase their resistance to another kind of adversity. Salt 
stress can help induce cross-adaptation in response to extreme temperature, drought, pests and diseases. 
The mechanism of plant cross-adaptation under multiple stresses provides a theoretical basis and refer-
ence for the rational use of saline-alkali land in agricultural production.
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植物以自养和固着的方式生活, 经常受到各

种生物胁迫(病原菌侵染、食草动物取食等)和非

生物胁迫(盐碱、干旱、极端温度等), 这些胁迫会

对植物的生长和发育产生不利影响。植物在与环

境长期协同进化过程中已形成特有的防御和适应

机制, 即使不能移动, 也能通过感知外部信号来产

生一系列适应性反应以响应不良环境。植物在经

历一种特定的胁迫后, 会利用共同的途径和信号

物质产生一系列交叉适应反应, 以免受多种不良

环境的胁迫。截至目前的研究, 植物在生理生化层

面上主要通过合成渗透物质、调节离子平衡、清

除活性氧(reactive oxygen species, ROS)、响应激素

刺激等途径来减轻盐胁迫造成的损害, 而这些途

径与干旱、极端温度等逆境引起的植物适应性反

应极为相似, 从而能增加对上述胁迫的抗性。交叉

适应机制涉及一个复杂的信号网络, 细胞溶质Ca2+

浓度、ROS、植物激素、渗透调节物质、逆境蛋
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白等被认为是植物抗逆的重要信号。本文重点综

述了植物特定胁迫信号转导的共同特征以及信号

转导通路间的串扰, 对合理利用盐碱地以及提高

植物的抗逆性提供理论依据和参考。

1  盐胁迫与极端温度间的交叉适应

1.1  盐胁迫与低温胁迫间的交叉适应

低温胁迫会破坏植物蛋白质复合物稳定性、

抑制植物代谢和各种生理过程(如光合作用、呼吸

作用、ROS代谢、氮代谢)。同时低温形成的冰晶

会对植物细胞造成机械损伤甚至破坏细胞膜结构, 
细胞膜结构破坏会导致细胞裂解和内容物释放, 
严重影响植物正常生命活动。目前针对低温胁迫, 
已提出多个假定的膜传感器, 如定位于膜的环核苷

酸门控通道(cyclic nucleotide-gated channels, CNGC) 
OsCNGC9、OsCNGC14、OsCNGC16和AtANN1通道。

其中AtANN1还介导NaCl诱导的Ca2+流入(Zhang等
2021)。细胞膜的骨架成分是磷脂, 磷脂酶是代谢磷

脂的关键酶, 能感受环境刺激, 进而引起细胞生理

生化信号传导过程。根据其水解位点不同分为磷

脂酶A、磷脂酶C、磷脂酶D三种。其中磷脂酶D 
(phospholipase D, PLD)能迅速被低温、高盐、干旱、

伤口和激素刺激等条件激活。拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)有12个基因编码6种类型的PLD (PLDα、
PLDβ、PLDγ、PLDδ、PLDε、PLDζ), 不同类型具

有不同的生化调节特性。与其他PLDs不同, PLDδ
被十八烯酸激活, 是质膜和微管细胞骨架之间的

直接桥梁。植物在冻害后的恢复阶段, PLDδ的激

活减缓了质体与非质体中的大量脂质降解, 是启

动细胞骨架重组的关键步骤, 从而提高了抗冻性

(吕玮鑫等2019)。
丝裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated protein 

kinase, MAPK)将细胞外信号传导至细胞及其核

内, 参与植物的多种信号过程。在盐胁迫信号转导

过程中, 一定盐胁迫刺激可提高PLD的活性, 使植

物快速积累第二信使磷脂酸, 磷脂酸会进一步与

靶蛋白激酶MAPK6结合, 促进Na+/H+逆向转运体

SOS1的磷酸化水平, 增强其排Na+活性(王培培等

2016)。植物也能通过MAPK3途径上调乙烯信号

途径相关基因的表达以及清除ROS, 从而增强植物

对盐胁迫的耐受性(Shu等2022)。同样在低温胁迫

下 , PLD会通过产物磷脂酸参与脱落酸(abscisic 
acid, ABA)诱导的抗冻性过程, 目前该过程的下游

产物还有大量发掘空间。盐胁迫还能诱导蔗糖非

发酵相关蛋白激酶(SNF1-related protein kinase2.6, 
SnRK2.6)基因的表达, 进而调控位于细胞核中的

转录因子bZIP5, 从而调节抗氧化系统, 降低植物

对干旱和高盐水平的敏感性并减少植物的氧化损

伤(Li等2020)。质膜蛋白COLD1感受低温后迅速

产生胞质Ca2+信号, 进而激活MAPK激酶级联反

应途径, 被激活的MAPKs会磷酸化ICE1/2 (Guo等
2018)。

ICE (inducer of CBF expression)是植物体内的一

类转录因子, 其活性也受SnRK2.6、MPK3和MPK6等
激酶调控, 会进一步诱导CBF (C-repeat biding fac-
tor)表达。CBF转录因子是一类反式作用因子, 其
依赖的信号途径能调控基因转录水平、转录后修

饰以及蛋白质翻译后修饰等。该信号途径也是低

温信号与其他信号交互作用的桥梁。早先对水稻

(Oryza sativa)进行基因表达分析发现无论在低温下

还是盐胁迫下水稻OsCBF2转录产物都会迅速升

高。对番茄(Solanum lycopersicum)进行NaCl预处

理能增加CBF1、CBF2、CBF3及其上游相关基因

Solyc02g090390.3、Solyc01g108280.3、ICE1的相对

表达量。此外番茄在低温和盐胁迫下诱导的ICE1相
关蛋白能通过调节SlCBF1和SlTPS1表达诱导合成

海藻糖, 进而获得对低温和盐耐受性方面的潜在

作用(邹凤宇2020)。CBF可与启动子中CRT/DRE 
(C-repeat/dehydration-responsive element)顺式作用

元件特异结合, 然后激活下游的靶基因COR (cold- 
regulated genes)。COR是植物冷调节基因, 能编码

亲水性的多肽, 从而缓解低温引起的细胞膜脱水, 
稳定细胞质膜(Wisniewski等2014)。ICE-CBF-COR
的低温反应途径已被证明是对低温胁迫的有效防

御机制。

综上所述, 在盐胁迫和低温胁迫早期信号转

导中, PLD、SnRK2.6、MPK3和MPK6都发挥了重

要作用。且经盐胁迫预处理后, 还能增加ICE-CBF- 
COR途径中CBF的表达。以上也表明盐胁迫与低

温途径存在一定交叉。
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1.2  盐胁迫与高温胁迫间的交叉适应

高温胁迫破坏植物生理过程, 当温度超过植

物最佳生长温度1.5~6°C时会抑制植物光合作用, 
超过了植物生长极端温度时就会破坏植物细胞膜, 
进而抑制植物的生长和发展, 并最终导致植物死

亡(李合生2012)。高温和盐胁迫共同作用会共同

诱导植物气孔打开, 从而促进二氧化碳扩散到叶

片中, 实现更高的二氧化碳同化率, 使植物具有更

高的PSII活性, 降低ROS含量, 进而减少对光合作

用的损害(Haque等2014)。热转录因子(heat shock 
transcription factors, HSFs)是植物调节热激反应的

主要因素, 在植物调控高温胁迫相关的抗性基因

方面发挥了重要作用。现已有多个研究表明HSF
家族对植物耐盐性也存在正向调控, HSFA4A可以

作为MPK3/MPK6的底物, 调节植物对盐和氧化应

激的反应, 暗示高温与盐胁迫在此通路可能也存

在交叉。HSF家族在盐胁迫下除诱导MAPKs外, 
也会诱导转录因子(transcription factors, TFs)的产

生, 正向调控一系列耐盐生理变化, 包括维持细胞

离子稳态、降低失水率、减少ROS积累和调节渗

透势, 最终提高耐盐性(Zang等2019)。
当植物遭遇高温胁迫时, 热激蛋白(heat shock 

protein, HSP)受HSF调控表达, HSPs作为一种重要

的分子伴侣普遍存在植物中, 并在各种细胞过程中

发挥着关键作用, 如与其他蛋白结合、激活靶蛋白、

所有生物体中蛋白质分子的降解(Olas等2020)。前

文已提到PLD和PLDδ在盐胁迫和低温胁迫中具有

重要作用, 而PLDδ在高温胁迫中也同样发挥重要

作用。HSP70-3抑制PLDδ活性以介导微管重组、

磷脂代谢和植物耐热性, HSP70-3和PLDδ之间的

相互作用促进了植物对外部胁迫的反应过程中细

胞稳态的重建, 并揭示了膜脂代谢调节机制(Song
等2020)。

2  盐胁迫与干旱间的交叉适应

干旱胁迫通过改变代谢途径阻碍植物生长发

育, 例如: 导致气孔关闭减少蒸腾、降低了光合作

用并减少了光合产物的供应、减少根茎叶生长量

等。与单纯蒸馏水浸种相比, 在盐胁迫前通过聚乙

二醇 (polyethylene glycol, PEG)预处理水稻种子 , 

会提高种子各项指标, 侧面证明植物在旱害盐害

胁迫间存在交叉适应(徐芬芬2013)。NAC (NAM, 
ATAF1/2, and CUC2)转录因子是植物特有的转录因

子, 通过特异性结合顺式作用元件, 进一步调控下

游基因转录(王立国等2019)。NAC信号转录途径

是植物应对干旱胁迫的主要途径, 该信号途径在发

育调控、激素信号转导、生物和非生物胁迫反应等

方面也发挥着重要作用(Ma等2021)。在植物中过

表达编码NAC的相关基因(如StNAC1、GhSNAC1、
CaNAC46等)能提高包括COR1在内的一些应激相

关基因的表达水平, 增加ROS清除酶活性, 提高转

基因株系的单株鲜重并促进根系生长, 通过关闭

气孔以降低水分损失速度, 提高盐胁迫和干旱胁

迫耐受性(宋奇娉等2021)。大豆GmNAC06在盐胁

迫下增加了脯氨酸和甜菜碱含量、缓解了ROS带来

的负面影响。与此同时GmNAC06还调节了根部的

Na+/K+比值, 维持了离子稳态(Li等2021)。冷激蛋白

也能通过诱导Ca2+信号, 激活下游MYB (myeloblas-
tosis)、NAC等转录因子(邹凤宇2020)。Luo等(2015)
发现盐和干旱胁迫反应在Ca2+、G蛋白相关蛋白中

具有共通的信号转导通路。同时, PLD不仅在盐胁

迫和极端温度中发挥重要作用, 在干旱胁迫中也

具有重要作用。干旱胁迫下, 植物通过G蛋白参与

JA调控PLD活性过程, PLD激活后提高过氧化物酶

活性, 从而减少膜脂过氧化损伤, 提高了细胞稳定

性, 最终提高抗旱能力(陈璐2020)。

3  盐胁迫与病虫害间的交叉适应 

迄今为止, 国内外对于盐胁迫与病虫害间交叉

适应的信号转导途径的研究甚少。早先有研究表

明, 盐胁迫会导致蛋白酶抑制剂积累以及番茄中

其他伤口相关基因的激活。茉莉酸(jasmonic acid, 
JA)或其前体12-氧植物二烯酸(12-oxo-phytodienoic 
acid, OPDA)是防御基因表达的重要体内调节剂, 也
能诱导创伤基因表达发生明显变化, 有助于组织

防御和修复。进一步研究发现用止血钳对番茄叶

片进行损伤, 番茄会通过一种涉及信号肽系统和

JA合成的机制增加植株耐盐性, 该研究还表明, 钙
调素是诱导机械伤害和盐胁迫交叉耐受性之间必要

的下游信号事件(Capiati等2006)。盐胁迫可通过诱
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图1  植物非生物胁迫间交叉适应可能机制 
Fig. 1 The possible mechanism of cross-adaptation among abiotic stresses in plant

导亚麻酸的增加以及上调LOX家族基因的表达促

进JA合成, 进而激活JA信号途径, JA促进昆虫口腔

唾液引起的Ca2+内流, 同时增强H+外排, 增强叶肉

细胞对昆虫口腔唾液的响应强度(Chen等2020)。
此外, 盐胁迫也会通过降低非盐生植物芥菜(Brassi-
ca juncea)组织中有利于昆虫生长的含氮化合物含

量 , 从而提高对粉纹夜蛾(Trichoplusia ni)的抗性

(Renault等2016)。
植物在面对外界致病生物入侵时, 会通过细胞

膜表面的模式识别受体(pattern recognition receptor, 
PRR)对特异性分子进行识别, 该过程包括微生物

或病原菌相关分子模式(microbe- or pathogen-asso-
ciated molecular patterns, MAMPs/PAMPs)以及损伤

相关分子模式(damage-associated molecular patterns, 
DAMPs)。两种模式进而诱导触发固有免疫(PRR- 
triggered immunity, PTI)。PTI反应不仅包括对微生

物病原体的基础抗性, 还能提高非生物胁迫基础

抗性。在这一过程中涉及了一系列的信号事件, 比
如跨膜离子流、ROS和MAPK级联磷酸化反应、激

素调节等(Yang等2021)。Farhangi-Abriz等(2020)将
促进植物生长的2种细菌(Pseudomonas RS-198和

Azospirillum brasilense RS-SP7)与叶面施加植物激

素相结合, 试图利用自然界微生物和植物源信号

分子来寻求缓解油菜(Brassica napus)盐胁迫的最

佳组合, 这也为未来开发耐盐性作物提供了一种

新的环境友好方式。

鞘脂是细胞膜的主要成分之一, 在细胞中起

着重要的调控作用, 参与调控植物多种防御途径

(抗旱、抗冻和抗病等)。拟南芥细胞死亡突变体

(accelerated cell death5, acd5)会积累神经酰胺并在

发育后期表现出自发性细胞死亡(Zeng等2021)。
NaCl预处理能增强acd5突变体对生物胁迫的抗性

反应, 并且这种抗性的增强不涉及PTI反应触发的

免疫反应, 而是通过依赖于水杨酸(salicylic acid, 
SA)和ABA的相互拮抗作用, 一定程度上抑制acd5
突变体的鞘脂积累和细胞死亡, 从而增强抗病能

力(Yang等2019b)。

4  信号分子在盐胁迫诱导交叉适应过程中

的作用

植物通过快速、系统的信号系统协调整个植

物体的生理和发育反应, 使它们能够适应快速变
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图2  盐胁迫诱导植物交叉适应产生的可能机制

Fig. 2  The possible mechanism of salt stress inducing plant cross-adaptation

CBL: 钙调磷酸酶; CaM: 钙调蛋白; CDPK: Ca2+依赖性蛋白激酶; NO: 一氧化氮; [Ca2+]cyt:胞质Ca2+浓度。

化的环境压力。Ca2+、ROS、逆境激素以及逆境

蛋白等信号分子在这个过程中起着重要的作用。

4.1  Ca2+

胞质中的Ca2+作为第二信使, 在植物细胞信号

转导中起核心作用, 是参与胁迫反应和激素信号

反应的中枢和关键信号(Zhu 2016)。各种胁迫(渗
透胁迫、生物胁迫、机械胁迫、极端温度、氧化

应激等)都会导致胞质游离Ca2+浓度短暂增加, 进
而引发响应胁迫的下游反应。植物具有3个主要的

钙传感器家族, 包括钙调蛋白(calmodulins, CaMs)、
钙调磷酸酶(calcineurin B-like proteins, CBL)和Ca2+依

赖性蛋白激酶(Ca2+-dependent protein kinase, CDPK)。

Ca2+/CaM复合体参与水分胁迫、氧化胁迫、

ABA途径、热激反应等多种植物胁迫信号途径。

CCaMK是Ca2+的感受器之一, 其活化依赖于Ca2+和

CaM的共同调节。H2O2、ABA能够诱导OsDMI3 (水
稻叶片中的一个CCaMK基因)基因表达, 活化的

OsDMI3通过调控OsMPK1增加抗氧化防护酶的活

性, 进而能增强水稻抵抗水分胁迫和氧化胁迫的

能力(倪岚2014)。Ca2+/CaM还能结合并激活过氧

化氢酶(catalase, CAT), 使H2O2水平下降, 参与ABA
诱导植物叶片抗氧化防护。在热应激反应中, Ca2+/
CaM复合体能结合蛋白激酶AtCBK3, 参与热休克

(heat shock, HS)信号转导(Vafadar等2020)。
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CBL/CIPK复合体在调控离子转运蛋白活性的

信号转导途径中具有重要作用。盐胁迫下14-3-3和
SOS3/SCaBP8蛋白解码钙信号产生, 随后激活下游

蛋白激酶SOS2。CBL4/CIPK复合体可通过调节质

膜上的SOS1 (Na+/H+逆向转运体)介导Na+的排出。

最新研究表明CBL10/CIPK8复合物也可通过磷酸

化SOS1 C端的相同调节位点(S1136和S1138)激活

SOS1, 进而调控SOS1活性(Yin等2020)。而CBL10/
CIPK24复合体可以通过调节未知靶标达到隔离液

泡中Na+的作用(Yang等2019a)。以上结果表明Ca2+

信号不仅在细胞排出NaCl中起着重要作用, 而且对

细胞内Na+的隔离也起着重要作用。盐胁迫过重会

导致低钾胁迫, 膜感受器感受胁迫, 随后通过CBL1
和CBL9激活CIPK23, CIPK23能使钾通道AKT1 (K+ 
transporter 1)磷酸化后激活, 从而打开K+通道, 使
K+离子内流, 缓解低钾胁迫(Zhu 2016)。AtCBL2/3
和AtCIPK3/9/23/26能构成一个多价的相互作用网

络, 从而调节液泡Mg2+螯合以保护植物免受Mg2+

毒性(Wang等2020)。
此外, CDPKs也在胁迫中发挥重要作用。例如: 

AtCPK23参与拟南芥盐胁迫下气孔开放和K+获取

的正向调节作用。在转基因水稻中过表达OsCPK7
可提高冷胁迫后的存活率、减少冷损伤, 而cpk23
缺失型植物则表现出显著的耐旱和耐盐性, CPK23
过表达植株则会表现出更高的干旱和耐盐敏感性。

Ca2+调控基因NtCDPK2表达, 进而激活脂氧合酶的

活性并且使阻遏物JAV1磷酸化失活, 从而促成JA
的生物合成, 最终诱导植物防御形成。

4.2  ROS
在胁迫下, ROS水平会急剧增加, 过量的ROS

会对蛋白质、脂类和核酸造成很大的损害, 导致细

胞损伤甚至死亡。然而, 它们作为信号分子在调节

植物多种生理过程中起着至关重要的作用, 能诱发

植物程序性细胞死亡(programmed cell death, PCD), 
调节激素信号传递、光合作用、气孔运动, 诱导植

物防御基因有关的细胞信号传导, 比如: 超敏反应

(hyper-sensitive response, HR)、细胞壁蛋白交联、

植物抗毒素产生、细胞壁沉积等(李合生2012)。此外, 
也有研究表明ROS通过激活MAPKs、抗氧化酶和

其他相关转录因子, 增强了植物应激耐受性。

植物NADPH氧化酶又被称为Rboh (respiratory 
burst oxidase homologue), 是植物ROS的生成系统之

一, 对维持ROS平衡至关重要。在拟南芥中有10个
编码NADPH氧化酶的基因 (AtRbohA、AtRbohB、
AtRbohC、AtRbohD、AtRbohE、AtRbohF、AtR-
bohG、AtRbohH、AtRbohI、AtRbohJ )。其中, AtR-
bohD和AtRbohF产生的ROS, 充当盐胁迫下植物调

控Na+/K+稳态的信号分子, 从而改善拟南芥的耐盐

性。ROS还能够限制木质部中Na+的分布, 通过蒸

腾作用减少Na+的传递。

ROS诱导激素信号传递。RbohD产生的ROS和
JA-异亮氨酸会形成负反馈回路, 影响木质素的积

累。乙烯也是植物激素的一种, 调节植物生长、果

实成熟、衰老等生理过程。低温胁迫下苹果发生

褐变也是乙烯在起主要作用, 乙烯会下调RbohC和
RbohF的表达, 进而破坏ROS稳态, 最终导致褐变

发生。ERF74 (ethylene response factor 74)是一类

乙烯响应因子, 能通过诱导胁迫早期阶段的ROS爆
发, 与AtRbohD启动子的GCC顺式元件结合, 正向

调控拟南芥对干旱、高温和铝胁迫的耐受性(Sun
等2019)。在不同类型的环境胁迫下, 植物组织中

ROS和ABA的水平会同时增强, 同时增强的ROS
和ABA是植物在多种胁迫下交叉耐受的一个节点。

植物在受到胁迫后ROS类物质和ABA之间会产生

正反馈调节, ROS能够通过促进ABA的生物合成

以及抑制ABA的降解, 使植物内源ABA水平升高。

ABA能促进植物保卫细胞产生ROS类物质, 介导

植物气孔的关闭, 气孔关闭作为病原体防御的机

制, 是生物和非生物胁迫反应之间交叉适应的桥

梁, 增强植物的防御能力(Farooq等2019)。
4.3  植物激素

植物激素对植物的生长发育以及逆境防御具

有重要作用, 其中ABA和JA在非生物胁迫和生物

胁迫防御反应中作用尤为明显。 
4.3.1  ABA

ABA可以调节种子萌发、植物发育。同时它

作为一种胁迫激素或应激激素, 能通过关闭气孔

以减少蒸腾失水, 增加渗透调节物质含量, 提高根

的透性和水的通导性等途径, 最终增强植物的抗

逆性(Verslues和Zhu 2004)。



曲悦等: 盐胁迫诱导植物交叉适应及其信号转导 1051

植物水分亏缺(干旱、盐胁迫等)会激活ABA
信号通路、增加ABA水平。根生长对水分吸收有着

至关重要的作用, 是渗透胁迫适应的关键环节(林
思琪和刘沁松2021)。低浓度的ABA能通过诱导生

长相关转录因子和抑制乙烯生物合成基因表达, 促
进初生根生长(Kudoyarova等2011)。NaCl预处理

会显著增加低温下ABA合成相关基因(AAO、ZEP1、
NCED1)、分解相关基因(CYP707A1、CYP707A1)以
及信号转导相关基因(ABRE、MYB1)的相对表达量, 
从而缓解低温胁迫下的气孔关闭, 提高植物低温

抗性(邹凤宇2020)。
WRKY家族是一类转录调控因子, 在植物的

防御和应激反应中发挥着重要作用。在拟南芥中, 
AtWRKY18、AtWRKY60和AtWRKY40协同调控ABA
介导的干旱和盐胁迫响应, 与ABI4和ABI5启动子

中的W-box结合, 进而调控ABA信号通路。大豆(Gly-
cine max)中的GmWRKY16可被盐、碱、ABA、干

旱所诱导。在拟南芥中过表达GmWRKY16后, 转基

因株系复水后成活率超过75%, 且能提高逆境环境

(较高浓度甘露醇)下, 转基因株系的种子发芽率和幼

苗的根系生长、提高其脯氨酸含量, 降低丙二醛含

量。进一步研究表明, GmWRKY16通过提高ABA生
物合成途径基因(NCED3)、反应基因(RD29A)和应

激相关标记基因(KIN1)的表达增强了抗旱性和耐

盐性(Ma等2019)。以上结果皆表明WRKY家族能

通过调控ABA途径, 使植物适应渗透胁迫。

4.3.2  JA及其衍生物

植物激素JA及其衍生物茉莉酸甲酯(methyl jas- 
minate, MeJA)在激活植物防御反应中起着重要作

用, JA可响应机械性伤害、昆虫袭击和病原体感

染造成的伤口反应从而促进植物防御。除此以外, 
昆虫取食预处理可能激活OPR3活性诱导JA积累, 
JA信号途径的激活诱导了胞外Ca2+积累, 增强了质

膜H+-ATPase活性, 促进Na+外排, 同时抑制K+的流

失, 有助于维持细胞内的K+/Na+平衡, 最终增强植

物耐盐性(Chen等2020)。植物的发育和胁迫反应

需要激素之间的协调, 现已有研究表明ABA和JA
途径之间存在交叉。在植物中, JA是由亚麻酸通过

氧化途径合成的, 组织损伤而导致的ABA水平升

高可能进一步活化脂氧合酶, 促进亚麻酸的释放, 

从而导致JA的快速积累。在拟南芥中, JA诱导编

码ABA受体蛋白的基因表达, 从而有助于维持生

长与防御之间的平衡; 与此类似, 在烟草中NTPYL4
基因已被证明编码一种功能性ABA受体, 并由JA诱

导(Wasternack和Hause 2018)。JA通过诱导全基因

组水平上的转录过程来调控植物的免疫和适应性

生长, 该过程主要受到bHLH转录因子家族的MYC2
及其同系物的影响(Wang等2019), MYC2是JA和

ABA信号通路的关键成分, 作为一种传递JA刺激转

录的转录因子, MYC2作用于ABA的下游, 从而为

相应靶基因的共同调控提供了一种新的可能(李罡

等2019)。
4.4  逆境蛋白

逆境蛋白基因的表达是由多种信号诱导的, 
例如SA、生长素、乙烯、ABA、盐度、干旱条件、

紫外光、干燥、寒冷、真菌细菌和病毒等。一种

刺激(逆境)可使植物产生多种逆境蛋白, 多种刺激

(逆境)可使植物产生一种逆境蛋白。

目前已知盐胁迫可诱导渗调蛋白、脱水素蛋

白、水通道蛋白、离子通道蛋白等(李合生2012)。
其中与逆境交叉适应最为关联的蛋白为渗调蛋白

和脱水素蛋白。

渗调蛋白是PR-5家族中244个残基的应激反

应细胞毒性多功能蛋白, 有抗渗透胁迫能力, 增强

了植物对各种生物和非生物胁迫的抵抗力。渗调

蛋白是一种丰富的多功能阳离子蛋白, 能够使植

物适应低渗透势环境(Sharma等2015)。有实验观

察到渗调蛋白的异位表达参与保护不同转基因植

物免受各种类型的生物和非生物胁迫。例如, 转基

因芝麻中OLP基因的过度表达通过代谢和结构变

化或溶质的分离来维持细胞渗透压, 增加了对盐分、

干旱和氧化应激等胁迫的抗性(Annon等2014)。
脱水素蛋白是LEA (晚期胚胎发生丰富)高度亲

水蛋白中的一类。脱水素蛋白主要在脱水植物组

织中积累, 如在发育的种子或在遭受干旱、低温和

盐度等环境胁迫的营养组织中, 是植物适应恶劣

环境条件的重要机制之一。脱水素蛋白具有很高

的亲水性和热稳定性, 可以重新定向细胞内的水

分子, 结合盐离子, 通过清除ROS来阻止脂质体的

氧化, 保持细胞渗透势。还可通过与细胞膜结合来
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防止细胞结构破坏以及通过分子伴侣与错误折叠

的蛋白质结合并修复错误组装的蛋白质以恢复其

生物活性(Farooq等2019)。此外脱水素蛋白作为自

由基清除剂, 能与Fe3+、Co2+、Ni2+、Cu2+和Zn2+等

金属离子结合且对Cu2+的亲和力最高, 降低植物细

胞在水分胁迫条件下的金属毒性。KnS型脱水素

的抗氧化活性可能在植物产生羟基自由基条件下

起关键作用。低温下, 一些脱水素还能保护冷冻敏

感酶活性, 并且比可溶性糖、甘氨酸、甜菜碱和脯

氨酸等相容溶质更加有效。低温通过解离亚基降

低了冷冻敏感酶活性, 脱水素的随机卷曲部分可

以与低聚物的表面形成粘聚层, 并防止活性形式

的解离, 从而保护酶活性。目前脱水素蛋白仍有许

多需要探索发掘的作用。

5  结语与展望

综上所述, 包括盐胁迫在内, 极端温度、干旱、

病虫害等其他胁迫也都会导致常见的伤害机制, 
如生物膜损伤、渗透应激、氧化应激和蛋白质变性。

在胁迫恢复过程中, 植物会采取维持生物膜的完

整性、进行渗透调节、加强抗氧化系统、产生应

激蛋白等措施来进行修复防御。当植物受到各种

胁迫刺激时, 被位于细胞壁-质膜-骨架系统中各种

传感器所感知, 并触发第二信使的产生, 如Ca2+、

ROS和NO等。进而引起CBF、HSF、NAC、PR以
及WRKY等转录因子和胁迫基因的表达, 诱导合

成渗透调节物质(可溶性糖、脯氨酸)、抗氧化酶

以及其他应激蛋白(渗调蛋白、脱水素蛋白、水通

道蛋白、离子通道蛋白等), 并最终触发交叉适应

的形成。

但是高等植物的交互抗性机理仍是一个复杂

的过程, 受多因素控制。如何利用盐胁迫与其他胁

迫共同诱导植物交叉适应的可能机制还有待深入

研究。利用分子生物学探索抗性基因, 结合生理学

和蛋白组学研究植物交互抗性, 也是目前应做的

工作。另外, 关于不同逆境蛋白之间的交互作用研

究也存在空白, 逆境蛋白对于不同逆境间的交互

作用仍有大量发掘的空间。对这些问题的深入研

究将进一步丰富对植物应对不同逆境的交叉适应

领域的认识, 为未来农业生产的研究方向和深入

研究盐胁迫诱导交叉适应反应提供参考。
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