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摘要: 干旱、盐碱和极端温度等非生物胁迫严重抑制植物的生长和发育, 是影响农业生产的主要环境因素。

植物应答环境胁迫的分子机制一直是植物生物学的热点研究领域。本文邀请在非生物胁迫应答分子机

制领域非常活跃的青年科学家, 简要综述相关研究领域近年来的主要研究进展, 并展望未来这一领域值

得深入研究的一些科学问题, 希望能引起对这一领域的更多的关注和思考。
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Abstract: Drought, salinity, and extreme temperatures severely inhibit plant growth and development, and 
are major environmental factors that limit agricultural production. Understanding the molecular mecha-
nisms underlying plant responses to these abiotic stresses is a hot topic in plant biology. In this review, we 
invited young scientists who are actively researching in this field to provide a concise overview of recent 
advances in sensing and signal transduction of abiotic stresses, as well as the major scientific questions 
that require further investigation in the future.
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非生物环境逆境胁迫(包括干旱、盐碱和极端

温度等)严重影响植物的生长和发育, 是农作物减

产的主要因素。我国20.23亿亩耕地面积中旱地占

54.4%。水资源的极度匮乏又进一步加剧了耕地

的盐渍化, 约10%的耕地受到土壤盐渍化的影响。

受全球气候变化影响, 近年来我国高温事件明显

增多, 降水分布不均衡加剧, 区域性和阶段性干旱

增加。气候灾害导致年均直接经济损失超过3 500
亿元。因此, 改善农业生态环境, 提高干旱和盐碱

地的利用效率, 增加作物在不良环境下的产量, 是
保障我国农业可持续发展的必然选择。

由于植物不能移动, 它们必须对环境胁迫做

出迅速和特异的反应, 以适应持续变化的环境。植

物抗逆是一个极为复杂的生物学过程, 通常由多

基因协作完成。一个在植物抗逆性状中起重要作

用的基因缺失会使植物对逆境非常敏感, 但增加

这个基因的表达通常并不能增强植物的抗逆性。

近年来, 植物抗逆的分子机理研究取得了长足的

发展, 一些介导盐、渗透和氧化胁迫感受的蛋白也

被报道, 但距离揭示植物抗逆的本质, 有效提高作

物的逆境耐受能力还有极大的差距。我国从事植

物抗逆研究的科学家群体较大, 部分也能和世界

的先进水平同步发展, 但整体研究能力和成果仍需

进一步的提升。本文主要总结植物逆境生物学领

域近年来的重要研究进展, 并对相关科学问题做

一些展望, 希望引起同行的更多关注和思考。

1  植物响应干旱和渗透胁迫的分子机制

干旱导致土壤中水分减少, 使得植物根际环

境中水势降低, 引起渗透胁迫。渗透胁迫包括高渗

胁迫和低渗胁迫。在动物细胞中, 低渗胁迫导致细

胞吸水膨胀和破裂; 植物细胞由于有细胞壁的保

护, 低渗环境难以对其造成伤害。因此, 植物中渗

透胁迫通常特指高渗胁迫。植物对渗透胁迫的

响应主要包括以下几方面: (1)胁迫信号的感受和上

游信号传导; (2)钙离子信号; (3)脱落酸(abscisic 
acid, ABA)的积累与信号; (4)下游胁迫应答(Chen
等2020a)。在达尔文时代, 植物生理学家就已经发

现植物根尖逃避渗透胁迫, 趋向水分生长(Dietrich 
2018)。1963年分离出胁迫激素ABA (Eagles和Wa-

reing 1963; Ohkuma等1963), 之后逐步发现ABA的

合成和信号通路 , 并于2009年鉴定到ABA受体

PYR1/PYLs/RCARs (Ma等2009; Park等2009)。在

对渗透胁迫下早期磷酸化级联反应的研究中, 发
现了渗透胁迫激活的两类蛋白激酶RAF和SnRK2
组成的激酶级联途径(Li和Assmann 1996; Boud-
socq等 2004; Kobayashi等 2004; Saruhashi等 2015; 
Lin等2020)。近年来, 研究者尝试解析渗透胁迫的

感知和传导机制, 鉴定到一个潜在的渗透受体OS-
CA1.1 (Yuan等2014), 以及早期信号元件BON1 (Chen
等2020a)。在作物抗旱研究中, 也取得了诸多进展, 解
析了作物抗旱的部分遗传机理(Yang和Qin 2023)。
1.1  植物对渗透信号的感受机制

渗透信号是一种物理信号, 不能与细胞内的

组分进行直接作用, 只能引起植物体内微观的生

物物理或生物化学变化来激活渗透信号。目前认

为渗透胁迫可能造成植物细胞多方面的生物物理

变化, 例如膨压降低、细胞壁完整性破坏、膜张力

变化、细胞损伤、大分子聚集等。然而目前对于

其中何种变化可以激活胞内渗透信号尚不清楚

(Zhu 2016; Lamers等2020; Nongpiur等2020)。近年

来, 研究者报道了植物感知部分生物物理变化的

潜在机制, 推动了该领域的发展。

细胞壁完整性和质膜变化均可能引起质膜相

关蛋白的变化。因此, 目前普遍认为细胞膜是渗透

信号的感知位置之一(Waadt等2022; Zhang等2022b)。
这一假设被基于钙离子信号的正向遗传筛选所支

持, 研究者鉴定到两类质膜定位的蛋白介导渗透诱

导的钙离子信号。其中, 潜在的渗透感受器OSC- 
A1.1是典型的机械离子通道, 可能参与渗透或者机

械刺激引起的质膜张力变化的感知(Yuan等2014; 
Jojoa-Cruz等2018; Murthy等2018; Ououliu等2018; 
Maity等2019); Ca2+响应的磷脂结合蛋白BON1作
为上游信号中的关键元件, 介导植物整体渗透胁

迫应答, 调控胁迫下的Ca2+信号、基因表达、ABA
积累和植物生长等过程 , 并抑制胁迫下激活的

NLR信号通路(Ariga等2017; Chen等2020a)。近期

关于植物受体蛋白激酶RLK的研究也支持该假设: 
CLE25小肽可能通过受体样激酶BAM1和BAM3激
活ABA合成限速酶NCED3表达, 介导胁迫下ABA
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积累和植物抗旱(Takahashi等2018); QSK1响应

渗透胁迫发生亚细胞定位变化, 富集于胞间连丝

(Grison等2019); LRR1和KIN7正调控干旱胁迫应

答(Chen等2021); BAK1通过磷酸化修饰质膜质子

泵AHA2介导气孔关闭(Pei等2022)。此外, 关于质

膜纳米结构域的研究也支持该假设: 渗透胁迫诱

导RhoGTP酶ROP6和2个NADPH氧化酶RBOHD/F 
(respiratory burst oxidase homolog protein D/F)的结

合, 在2 min内形成质膜纳米结构域, 介导细胞间

ROS的产生(Smokvarska等2020)。这些研究暗示, 
植物中可能存在定位于质膜的蛋白复合体, 在渗

透胁迫下形成特殊的纳米结构域, 介导胁迫下质

膜相关信号的感知与传导。

渗透胁迫下, 细胞失水导致的细胞体积下降, 
引起大分子聚集和相分离等生物物理变化(Fiol和
Kultz 2007), 诱导应激颗粒(stress granule)和P小体

(processing body)等无膜细胞器的形成(Alberti等
2019)。液-液相分离(liquid-liquid phase separation, 
LLPS)是细胞内形成无膜细胞器的基础, 其发生高

度依赖溶液中生物大分子的浓度, 以及溶液的其他

参数, 例如温度、pH、盐离子浓度以及其他生物

大分子等(Alberti等2019)。通常认为, 可发生相分

离的蛋白具有内在无序区(intrinsically disordered 
region, IDR), 包括朊病毒样结构域(Prion-like do-
mains, PrLD)。近年来动物细胞中的研究发现, 多
价蛋白快速响应高渗胁迫介导的细胞体积下降 , 
发生相分离, 参与调控转录终止和离子转运等过

程(Jalihal等2020; Boyd-Shiwarski等2022)。在植物

中研究发现FLOE1蛋白含有PrLD结构域, 响应低

渗发生凝聚, 参与调控种子萌发(Dorone等2021); 
LEA4-5也含有IDR结构域, 响应大分子聚集信号

发生相分离, 但是否介导下游响应并不清楚(Cue-
vas-Velazq-uez等2021)。最近研究表明, 转录调节

蛋白SEUSS也含有IDR结构域, 可以响应大分子聚

集信号, 在细胞核迅速凝聚成液体状凝聚体, 参与

调控高渗胁迫下的转录调控和植物生长(Wang等
2022)。此外 , 渗透胁迫还诱导核心激酶RAF和
SnRK2中部分成员在P小体中的富集与互作, 调控

胁迫下mRNA降解(Soma等2017, 2020)。这些研究

表明, 高渗介导的相分离对细胞体积下降信号的

感知在动植物中相对保守, 植物可能通过多种元

件共同响应胁迫下细胞质和细胞核的体积变化。

近年来渗透胁迫的早期信号研究取得了一些

进展, 但距离其感知机制的解析还需要开展很多工

作, 部分结果仍然难以阐释。其核心问题在于, 多数

元件突变体中胁迫相关表型不够明确。这可能是

由于渗透胁迫信号输入的复杂性和感知过程的冗

余性、拮抗性和协同性所共同导致的, 也意味着尚

有核心的渗透信号感受机制未被发现。因此, 渗透

胁迫的感知机制仍然是领域内的研究难点与热点。

1.2  渗透胁迫激活的核心激酶

蛋白激酶及其介导的磷酸化级联反应在渗透

胁迫信号传导中起着核心作用。SnRK2激酶在渗

透胁迫和ABA信号中均起着核心作用, 模式植物

拟南芥SnRK2家族10个成员中, 除SnRK2.9外, 都
可以被渗透胁迫迅速激活(Boudsocq等2004; Ko-
bayashi等2004)。其中SnRK2.2/3/6还参与ABA信

号途径, SnRK2.6/OST1主要调控气孔关闭, 而Sn-
RK2.2和SnRK2.3主要调控种子萌发。对拟南芥

snrk2的十重突变体的分析证实SnRK2介导多种渗

透胁迫应答, 包括基因表达、ABA积累和植物生

长等(Fujii等2011)。
通过正反向遗传筛选以及定量磷酸化蛋白组

学技术, 多个研究组在拟南芥和小立碗藓中鉴定

到SnRK2的上游激酶B-RAF。B-RAF能磷酸化修

饰SnRK2位于激活环(activation loop)上的磷酸化

位点, 介导SnRK2的激活(Saruhashi等2015; Steven-
son等2016; Lin等2020; Soma等2020; Takahashi等
2020)。在拟南芥中, B4亚组RAF特异磷酸化ABA
不依赖的SnRK2, 而B2和B3亚组RAF特异磷酸化

SnRK2.2/3/6 (Lin等2020)。虽然ABA不能激活RAF
激酶, 然而B2和B3亚组RAF蛋白激酶的本底活性

对于ABA处理下SnRK2的激活至关重要(Takahashi
等2020; Lin等2021)。拟南芥和小立碗藓中raf缺失

的突变体表现出ABA不敏感表型以及干旱和渗透

超敏感表型(Saruhashi等2015; Stevenson等2016; Lin
等2020, 2021)。有研究表明小立碗藓中组氨酸激酶

(Histidine kinase, HK)突变体hk5/13/20/24中, ABA
和甘露醇诱导的B-RAF的激活消失(Toriyama等
2022)。尽管也有报道表明, 高等植物中HK参与渗
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透胁迫的感受(Urao等1999), 但HK与B-RAF-SnRK2
激酶级联的关系仍不清楚。B-RAF作为渗透信号

中的关键激酶如何被渗透信号激活是下一个需要

解决的核心问题。

1.3  ABA信号核心通路

干旱、高盐、低温等非生物胁迫诱导植物激

素ABA含量的增加。ABA促进休眠、减少水分散失、

抑制植物生长、诱导胁迫相关基因的表达等促进

植物对胁迫环境的适应, 是植物最重要的“抗逆激

素” (Chen等2020b)。在非胁迫条件下, A组PP2C
家族的蛋白磷酸酶结合并去磷酸化SnRK2, 阻断

ABA信号途径和逆境响应(Umezawa等2009; Vlad
等2009)。干旱等胁迫环境诱导ABA的产生或者释

放。ABA与受体PYR1/PYLs/RCARs蛋白结合形成

复合体, 结合并抑制PP2C, 从而将SnRK2从PP2C
抑制的状态中释放出来(Ma等2009; Park等2009)。
具有本底活性的RAF蛋白激酶通过磷酸化介导

SnRK2的自激活启动SnRK2的活化过程 (Lin等
2021)。活化的SnRK2磷酸化下游底物, 激活ABA
信号通路和胁迫应答过程(Umezawa等2013; Wang
等2013)。当胁迫解除后, TOR激酶磷酸化ABA受

体使其丧失受体功能, 从而阻断ABA信号以恢复

植物生长(Wang等2018)。拟南芥ABA受体PYL的
十二重突变体pyl112458379101112, 以及snrk2.2/3/6
三突变体、B2/3家族RAF多突变体OK100-nonu在
SnRK2激活、气孔关闭、下游基因表达、种子萌

发抑制、生长抑制和叶片衰老等多方面对高浓度

ABA不敏感, 进一步证明PYL、SnRK2、RAF介导

ABA信号核心通路(Zhao等2018b; Lin等2021)。
胁迫激活的SnRK2磷酸化多种底物介导下游

应答, 最近的蛋白质磷酸化组学分析鉴定到1 049
个SnRK2.4的潜在底物以及1 656个SnRK2.6的潜

在底物(Wang等2020a)。SnRK2通过磷酸化ABF等
转录因子, 进行转录调节, 控制种子萌发、生长抑

制和叶片衰老等过程(Furihata等2006; Zhao等2016); 
通过磷酸化阴离子通道SLAC1和转录因子SPCH, 
促进气孔关闭, 并抑制气孔发育, 从而减少叶片失

水(Li等2000; Geiger等2009; Yang等2022); 通过磷

酸化RAPTOR抑制TOR活性, 从而抑制生长, 增强

抗逆(Wang等2018); 通过磷酸化微管结合蛋白SP2L, 

调节微管排布重定向, 控制根尖转换区的细胞延

伸方向和避盐性, 增强植物适应逆境的能力(Yu等
2022a); 可能通过影响AHA2的磷酸化修饰, 影响

根尖两侧质子的不对称分泌, 从而驱动了根的向水

性(Dietrich等2017; Miao等2021); 通过磷酸化NAC
转录因子SiVOZ1, 调控胁迫下的开花时间(Chong
等2022)。SnRK2还影响植物水分和养分的远距离

运输, 可以通过磷酸化蔗糖转运蛋白SWEET, 调控

蔗糖从地上部分向根中的转运, 促进根系生长, 提
高植物根冠比和抗旱性(Chen等2022b); 通过磷酸

化转录因子NST1, 调控拟南芥次生细胞壁的形成

和木质素沉积, 保障水和养分的长距离传导(Liu等
2021a)。此外, SnRK2可能通过磷酸化多种潜在底

物, 调控囊泡转运、染色体重组、胚胎发育等多种

过程(Wang等2020a)。

2  盐碱胁迫感受和应答

盐碱胁迫作为一种主要的不利环境因素严重

限制农作物的生产, 全球约20%的耕种土地受到盐

碱的影响。钠盐是造成土壤中盐分过高的主要因

素, 钠盐主要以氯化钠(NaCl)和硫酸钠(Na2SO4)的
形式为主, 而当土壤中含有碳酸钠(Na2CO3)、碳酸

氢钠(NaHCO3)的盐类会呈现碱性称为碱土。在自

然界, 盐和碱往往伴随存在, 因此称这样的土壤为

盐碱地, 当植物生长于盐碱土壤中, 对植物造成盐

碱胁迫。盐碱胁迫通常对植物造成以下几方面的

危害: 离子毒害、渗透胁迫和次生伤害等(Yang和
Guo 2018)。土壤中高浓度的单一/几种离子会影

响其他离子/营养元素的吸收, 影响了植物细胞的

离子稳态及pH稳态, 造成植物营养不足, 代谢紊

乱, 植物体内各种大分子的合成以及酶活性等方

面受到抑制, 而在盐碱胁迫下, 植物进化出相应的

抵御机制应答盐碱胁迫, 维持细胞离子稳态。

2.1  Na+的感受

盐胁迫信号如何被植物细胞所感受一直是领

域内比较关注的问题。较早研究发现, 盐胁迫下植

物细胞内的钙离子浓度会上升, Ca2+作为胞内第二

信使触发下游信号途径(Knight等1996)。Jiang等
(2019)基于Ca2+成像的正向遗传筛选, 筛选到了钙信

号缺陷型突变体moca1 (monocation-induced [Ca2+]i 
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incre- ases 1), MOCA1作为肌醇磷酸神经酰胺葡萄

糖醛酸基转移酶 (inositol phosphorylceramide glu-
curonosyltransferase 1, IPUT1), 将GlcA从UDP-GlcA
转移到IPC, 在肌醇磷酸神经酰胺(GIPC)的合成中

发挥重要作用(Rennie等2014)。GIPC感受细胞外

的Na+, 与植物细胞膜上的Ca2+通道偶联, 导致细胞

质膜去极化, 引起Ca2+内流, 进而激活下游一系列

应答盐胁迫的信号通路, 减轻Na+对细胞的伤害(Ji-
ang等2019)。
2.2  离子稳态的维持

盐胁迫给植物带来离子胁迫, 会破坏植物细

胞内的离子稳态。植物应对盐胁迫的方式主要有3
种: 拒盐、排盐和将盐离子区域化于液泡。目前研

究最清楚的植物排盐通路为SOS (salt overly sensi-
tive)途径。在拟南芥中SOS途径是典型的维持离子

稳态的信号传导系统(Yang和Guo 2018)。
盐碱胁迫下, 植物细胞质膜的负膜电位导致

Na+通过被动运输进入细胞。目前还未发现只对

Na+具有选择性的转运系统, Na+主要通过不同的通

道进入根部细胞, 比如非选择性阳离子通道(non-
selective cation channels, NSCC)、电压非依赖型通

道(voltage-independent channel, VIC)、高亲和力K+

转运通道(high-affinity K+ transporter, HKT)、低亲

和力K+通道(low-affinity K+ transporter, LKT)、非选

择性外向整流电导通道(nonselective outward-recti-
fying conductance, NORC) (Yang和Guo 2018)和水

通道蛋白(aquaporins) (Byrt等2017)等。

由SOS3/SCaBP8-SOS2-SOS1组成的信号转导

系统在Na+外排中起着十分重要的作用。SOS3/
SCaBP8是EF-hand的钙离子结合蛋白, 解码并传递

钙信号。接收信号之后的SOS3/SCaBP8与SOS2蛋白

C端调节结构域相互作用并激活SOS2, 形成SOS3/ 
SCaBP8-SOS2复合体(Zhu 2016)。SOS3/SCaBP8-
SOS2复合体通过磷酸化修饰激活质膜上的Na+/H+

反转运体SOS1, 促进Na+外排。盐胁迫下SOS3主
要在根中发挥作用, 而ScaBP8/CBL10主要在地上

部分发挥作用(Quan等2007)。SOS2对盐胁迫响应

被多个蛋白精准调控。在正常条件下, 14-3-3蛋白

和植物开花调节因子GIGANTEA (GI)均抑制SOS2
的活性。SOS2类蛋白激酶PKS5磷酸化修饰SOS2, 

使14-3-3与SOS2的结合更稳定(Yang等2019b)。近

期发现, 磷酸酶PP2C D6和D7作为SOS1的负调控

元件, 在正常情况下抑制SOS1的活性(Fu等2023a)。
盐胁迫下, 14-3-3降解(Tan等2016), GI/14-3-3蛋白

与SOS2的结合减弱 , 释放出SOS2 (Kim等2013; 
Zhou等2014)。其中14-3-3同SOS3和SCaBP8一样, 
可以结合钙离子。且钙离子可以通过14-3-3蛋白对

SOS2活性进行调节(Yang等2019b)。质膜H+-ATPase
可为SOS1跨膜反向运输提供驱动力, 其活性调控

与SOS途径表现出协同效应。在正常条件下, PKS5
负调控质膜质子泵(PM H+-ATPase), 通过磷酸化质

膜质子泵AHA2 C末端调节结构域Ser-931抑制其

活性(Fuglsang等2007), SOS3同家族蛋白SCaBP3
通过促进PKS5与AHA2的相互作用, 以及直接与

AHA2的相互作用, 抑制PM H+-ATPase活性, 使该酶

的活性保持基础水平(Yang等2019a)。而在盐碱胁

迫条件下, J3 (DnaJ homolog 3; heat shock protein 40- 
like)通过抑制PKS5的激酶活性使PM H+-ATPase保
持活性(Yang等2010)。另外, BIN2-类糖合成激酶

(GSK3) 激酶也被发现是拟南芥在盐胁迫后恢复生

长的分子开关。BIN2通过与SOS途径中SOS3/Sca-
BP8和SOS2相互作用, 调节盐胁迫反应和生长恢

复过程(Li等2020a)。AtANN4是SOS途径中重要的

调控因子, 参与盐胁迫下特异Ca2+信号的调控和SOS
途径的激活, 即信号通路的下游组分SCaBP8- SOS2
可以通过形成负反馈调控环调控AtANN4的活性, 
最终形成盐胁迫下特异的Ca2+信号, 参与植物盐胁

迫响应(Ma等2019)。近期研究发现, 小分子物质也

参与SOS信号通路以及PM H+-ATPase活性响应盐

碱胁迫。正常条件下, 拟南芥磷脂酰肌醇(phospha-
tidylinositol, PI)结合并调节PM H+-ATPase活性, 而
在盐碱胁迫下, PI代谢成磷脂酰肌醇4-磷酸水平

(PI4P)激活质膜Na+/H+反向转运蛋白活性, 维持离

子稳态(Yang等2021b)。研究发现, HKT1是另一重

要的离子转运蛋白, 它具有排出Na+和维持K+/Na+

平衡的功能。ZmHKT1功能的丧失会导致木质部

汁液Na+浓度增加并使根到茎Na+传递增加, 表明

ZmHKT1通过对木质部汁液中Na+的提取来促进叶

片中Na+的排出和耐盐性(Zhang等2018)。2C型蛋

白磷酸酶PP2C 49与AtHKT1物理相互作用, 并抑
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制HKT1对Na+的通透性, 导致植物盐敏感性增加

(Chu等2021)。为了减少高盐对植物的危害,植物

也会选择将其区隔到液泡, 进而维持正常的细胞

膨压和细胞内的离子平衡。植物细胞中Na+和Cl–

的液泡分配是降低细胞质离子毒性的主要适应性

机制(Wang等2019; Rozentsvet等2020)。

3  植物感知和应答低温胁迫的分子机制

随着全球气候的变化, 极端低温天气频发, 低
温胁迫(cold stress)不仅影响植物的地理分布和生

长发育, 还对农业生产造成严重威胁。植物迅速感

知并传递低温信号, 诱导冷响应基因(cold-regulat-
ed, COR)表达, 从而调节细胞及代谢稳态。在拟

南芥中, 研究者们发现了一个以转录因子CBFs/
DREBs [C-repeat (CRT)-binding factors/dehydra-
tion-responsive element (DRE) binding factors]为核

心的复杂低温信号调控网络(Thomashow 1999; Ding
等2019b)。CBFs蛋白通过结合到其下游的冷响应

基因的启动子区促进COR基因表达, 从而增强植

物的抗冻能力(Jaglo-Ottosen等1998; Liu等1998)。前

期, 研究人员在转录调控层面对低温下CBF基因表

达进行了充分的研究。例如, 转录因子ICE1 (in-
ducer of CBF expression 1)和CAMTAs (Calmodulin- 
binding transcription activators)正调控CBF基因表

达 (Chinnusamy等2003; Doherty等2009; Kidokoro
等2017)。近年来的研究成果表明蛋白磷酸化修饰

在植物响应低温胁迫中起着至关重要的作用。本

章节将主要总结低温信号的感知机制和蛋白磷酸

化修饰在植物低温应答中的作用机制进展。

3.1  植物感知低温信号的研究进展

细胞膜被认为是低温信号的初级感受器。低

温导致的细胞膜固化可能被细胞上的蛋白(如离子

通道蛋白)所感知, 从而激活下游如钙离子(calci-
um, Ca2+)等第二信使分子, 进而级联传递低温信号

(Zhu2016)。在老鼠(Mus musculus)等物种中, 离子

通道蛋白TRP (transient receptor potential)被证实

是一类重要的低温感受器(Mckemy等2002; Peier等
2002)。然而, 植物中并未发现TRP同源蛋白, 暗示

其他离子通道蛋白可能介导了植物低温信号的感

知。事实上, 钙离子通道/转运蛋白如水稻(Oryza 

sativa)中的OsCNGC9 (cyclic nucleotide-gated Ca2+ 
channel 9)和拟南芥中的AtANN1 (annexin 1)在植

物低温诱导的钙离子信号的产生和低温应答中起

着重要作用(Liu等2021b; Wang等2021), 但这些蛋

白是否参与低温信号感知并不清楚。研究人员发

现COLD1 (chilling tolerance divergence 1)蛋白是水

稻的低温感受器(Ma等2015)。COLD1与G蛋白α亚
基RGA1形成蛋白复合体介导低温下细胞质钙离

子内流 , 进而感知低温信号(Ma等2015)。然而 , 
COLD1是如何感知低温信号的分子机制并未得到

阐明。另外, 水稻中的蛋白激酶OsCIPK7 (CBL in-
teracting protein kinase 7)可能参与低温信号感知。

低温导致OsCIPK7构象发生改变, 进而增强其蛋

白激酶活性并激发细胞质钙离子内流(Zhang等
2019)。有趣的是, OsCIPK7的激酶活性受水稻中

OsCRT3 (calreticulin 3)蛋白调控(Guo等2022)。低

温同样诱导OsCRT3构象发生改变, 从而增强Os-
CRT3与OsCIPK7的相互作用, 进而增强OsCIPK7
的激酶活性(Guo等2022)。

近年来, 红光受体phyB (phytochrome B)、蓝

光受体phototropin分别被报道参与拟南芥和地钱

(Marchantia polymorpha)的温度感知(Jung等2016; 
Legris等2016; Fujii等2017; Chen等2022a)。然而, 
phyB的感知温度在12~27°C范围内(Jung等2016; 
Fujii等2017), 它是否参与植物低温信号的感知有

待进一步研究。同时, 越来越多的证据表明, 光信

号和低温信号存在紧密联系(Jiang等2017, 2020a; 
Dong等2020; Li等2021b)。因此, 进一步深入探究

光信号与低温信号的之间的联系将有助于阐释植

物低温感知机制。

3.2  蛋白磷酸化修饰在植物低温应答中的作用机

制研究进展

近年来, 研究人员发现蛋白磷酸化修饰调控

在植物应答低温信号起着重要作用。通过突变体

筛选, 研究人员鉴定到多个蛋白激酶参与了植物

的低温应答过程, 包括OST1、MPK3/6 (mitogen- 
activated protein kinase 3/6)、CRPK1 (cold respon-
sive protein kinase 1)和BIN2 (brassinosteroid insen-
sitive 2)。低温激活的OST1磷酸化ICE1, 从而增强

ICE1在低温下的蛋白稳定性和转录活性, 进而增
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强植物的耐冻性(Ding等2015)。另外, OST1磷酸

化新生多肽链偶联蛋白复合体β亚基BTF3s (basic 
transcription factor 3), 促进BTF3s与CBF蛋白互

作, 从而增强CBF蛋白在低温下的稳定性(Ding等
2018)。OST1还磷酸化E3泛素连接酶PUB25和
PUB26, 进而增强PUB25和PUB26的E3泛素连接酶

活性, 最终加速负调控因子MYB15的降解(Wang等
2019)。有意思的是, OST1还参与了低温下细胞质

钙离子内流。OST1与AtANN1发生相互作用并磷

酸化AtANN1, 进而增强AtANN1钙离子转运能力

(Liu等2021b)。研究发现, PP2C型E家族蛋白磷酸

酶家族EGR2和G家族蛋白磷酸酶PP2CG1/2参与

OST1低温激活调控。在正常温度下, EGR2以豆蔻

酰化形式存在, 从而抑制OST1的激酶活性。当植

物遭受低温胁迫后, 植物合成大量新的非豆蔻酰

化修饰的EGR2 (u-EGR2)。u-EGR2与OST1的互作

减弱, 从而解除对OST1的抑制; 同时, 新合成的

u-EGR2干扰m-EGR2与OST1的互作。以上双重作

用使OST1被低温激活(Ding等2019a)。细胞质和细

胞核定位的蛋白磷酸酶PP2CG1抑制OST1激酶活

性。低温解除两者互作, 从而激活OST1。有意思

的是, 低温激活的OST1磷酸化PP2CG1并抑制其磷

酸酶活性, 从而放大低温信号(Lv等2021)。
不同于OST1, 蛋白激酶MPK3/6、CRPK1和

BIN2负调控植物低温应答。MPK3/6和BIN2磷酸

化ICE1, 并促进ICE1低温降解和削弱ICE1的转录

活性, 降低植物的耐冻能力(Li等2017; Ye等2019)。
然而, 水稻中的OsMPK3则增强OsICE1的稳定性

并提高水稻的耐冷性(Zhang等2017)。细胞膜定位

的CRPK1是一个类受体胞质激酶, 其激酶活性受

低温诱导增强。当细胞膜感受低温后, CRPK1磷
酸化细胞质中14-3-3蛋白, 促使14-3-3蛋白从细胞

质中向细胞核迁移, 进而与CBF蛋白相互作用, 促
使CBF蛋白通过26S蛋白酶体途径降解 (Liu等
2017)。尽管MPK3/6、CRPK1和BIN2的激酶活性

受低温调控, 但是其具体调控机制并不清晰。

低温能够迅速诱导细胞质中Ca2+浓度增加, 产
生特异的Ca2+信号并调控下游冷响应基因的表达

(Knight等1996)。然而, 植物是如何接收并传递低

温诱导的特异Ca2+信号还不清楚。最新研究结果

发现, 钙离子依赖蛋白激酶CPK28介导植物低温特

异钙信号的感知和传递(Ding等2022)。CPK28的
激酶活性被低温迅速(10 s以内)激活, 且其激酶活

性依赖Ca2+。激活的CPK28磷酸化细胞质定位的

转录因子NLP7, 促使NLP7从细胞质转移到细胞

核, 调节COR的表达, 这个过程依赖Ca2+ (Ding等
2022)。这些结果表明, CPK28-NLP7模块是植物感

知和响应低温特异钙信号的重要组分。

4  植物响应高温胁迫的分子机制

高温会显著影响植物的生长发育乃至生存, 
也是作物产量的主要威胁因素。对全球气候变化

的预测表明, 高温天气出现的频率、强度、时间在

未来都会显著增加。全球平均气温每上升1°C, 主
要粮食作物的产量就可能下降3.1%~7.4% (Zhao等
2017)。在相对温和的高温下(高于其最适温度但

不形成胁迫), 植物调整生长发育以适应温度变化, 
这一过程称为热形态建成(thermomorphogenesis) 
(Quint等2016); 当环境温度升高至对植物的正常

生长或功能造成不可逆的损害时, 形成高温胁迫。

本章节主要讨论后者。在拟南芥等模式植物中, 环
境温度高于其最适生长温度10℃以上时造成高温

胁迫。高温胁迫对植物生长发育的各个阶段均有

显著影响, 如抑制种子萌发, 加速叶片衰老, 干扰

配子体发育和花粉活性, 影响种子灌浆等。一个以

HsfA1转录因子(heat stress transcription factor A1s)
为核心的转录调控网络在植物响应高温胁迫的

过程中起关键作用, 其下游转录因子包括HsfA2、
MBP1c、DREB2A等(Ohama等2017)。近年来的研

究对这一转录调控网络解析得更为完善。例如, 植
物在中午前后高温胁迫响应最为明显, 昼夜节律

在转录和翻译水平上影响植物的热胁迫响应(Bon-
not等2021; Bonnot 和Nagel 2021); 参与节律调控的

转录因子RVE4/8独立于HsfA1调控热胁迫响应基

因的表达(Li等2019)。在此基础上, 植物高温应答

的早期信号和高温胁迫记忆的表观遗传调控机制

取得了一定进展。

4.1  植物响应高温胁迫的早期信号与潜在感知机制

虽然高温可以同时影响植物细胞内众多生物

大分子的理化性质和大部分细胞器的功能, 但不
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同分子对高温的敏感性不同, 目前尚不清楚哪些

变化可以介导下游的高温胁迫响应。因此, 植物中

主要的高温感受器仍有待发现。在高温胁迫发生

的数分钟内, 可以监测到细胞质与叶绿体中钙离

子浓度升高(Gong等1998; Lenzoni和Knight 2019)、
过氧化氢(H2O2)水平上升(Volkov等2006)、IP3等脂

质信号分子的上调(Zheng等2012)以及特定蛋白质

激酶的激活(Sangwan等2002)。这些早期信号可能

相互调控, 共同放大高温胁迫的信号。高温的一个

主要危害是造成蛋白质变性聚集, 因此细胞会合

成大量的HSP (heat shock proteins)伴侣蛋白来帮助

维持关键蛋白质的稳定性。动物和真菌中的研究

表明, 常温下HSP70/HSP90与HSF1 (HsfA1的同源

蛋白)形成复合物并抑制其活性, 高温胁迫导致的

未折叠蛋白累积招募HSP70与HSP90等伴侣蛋白, 
从而释放HSF1进入细胞核, 激活HSP等热激响应

基因的表达(Vabulas等2010)。这一模型在植物中

尚未经过严格的检验, 但已报道的数据提示植物中

也存在类似的机制 (Hahn等2011; Ohama等2016)。
脂质双分子层的膜结构是细胞对高温最为敏

感的大分子结构。高温会改变膜的理化性质, 增强

膜的流动性。值得注意的是, 植物细胞的膨压和细

胞壁-质膜连续体对质膜流动性有较大影响(Jaillais
和Ott 2020), 这可能造成植物细胞与动物细胞中基

于质膜的信号转导存在差异。动物细胞中, 很早就

发现机械敏感性离子通道TRPV1 (transient recep-
tor potential vanilloid channel 1)可以感知高温信号 
(Caterina等1997)。植物中并无TRPV1的同源蛋

白, 但多个环核苷酸门控离子通道(cyclic nucleo-
tide gated channel, CNGC)蛋白可能起相似的作用。

在小立碗藓中, 定位于质膜上的CNGCb介导热激

后细胞质钙离子浓度的升高和HSP基因的表达, 
且是小立碗藓耐热所必需的, 其拟南芥同源蛋白

CNGC2具有相似的功能 (Saidi等2009; Finka等
2012)。拟南芥的CNGC6通道活性受热诱导, 缺失

CNGC6影响HSP伴侣蛋白等受热诱导的表达水平

(Gao等2012); CNGC16影响热胁迫条件下拟南芥

花粉的萌发与花粉管生长, 因此是高温胁迫下正

常育性所必需的(Tunc-Ozdemir等2013)。此外, 拟
南芥膜连蛋白(annexin1, ANN1)也是高温胁迫诱导

的胞质钙信号所必需的(Wang等2015)。由于环核

苷酸可能在激活钙通道过程中起作用, 因此核苷

酸环化酶也有可能是更直接的高温信号感受器。

最近在玉米中报道了一个定位于线粒体上的RPP13- 
LK13蛋白质具有腺苷酸环化酶活性, 并是脱落酸

介导的耐热性所必需的, 缺失RPP13-LK13后热激诱

导的HSP伴侣蛋白表达显著降低(Yang等2021a)。
除了钙离子通道, 近年还发现多个定位于质

膜上的类受体激酶在植物耐热性中发挥重要作用。

ERECTA (ER)决定了拟南芥Col-0和Ler (Landsberg 
erecta)生态型之间耐热性的差异, 在水稻和番茄中

过表达ER可以改进这些作物的耐热性 (Shen等
2015)。水稻中2个类受体激酶25L1和25L2调控高

温下(26ºC以上)水稻中的杂种劣势(Chen等2014)。
富含亮氨酸的类受体激酶TMS10维持水稻花粉高

温下的育性(Yu等2017)。对拟南芥151个RLK基因

突变体的表型筛选发现, 14个RLK突变体的耐热

性都发生了变化(Li等2018)。
此外, 一个在单子叶植物中保守的非典型Gγ

蛋白TT2 (THERMOTOLERANCE 2)在包括高温

胁迫在内的多种非生物胁迫中起重要作用。在缺

失TT2功能的水稻中, 高温胁迫引起的胞内Ca2+信

号减弱, 蜡质合成显著增多, 营养期和生殖期耐热

性均增强(Kan等2022)。最近, 林鸿宣课题组在非

洲稻中克隆到位于同一位点上的2个基因TT3.1和
TT3.2, 其中TT3.1编码一个定位于质膜上的E3泛素

连接酶TT3.1, 在高温下TT3.1从质膜转移到内体

(endosome)并泛素化叶绿体前体蛋白TT3.2, 后者

作为一个负调控因子介导高温胁迫下类囊体的稳

定性(Zhang等2022a)。TT3.1和TT3.2在单子叶植

物中高度保守, 作为一个潜在的高温感受器, 其感

知高温的机制尚不清楚。

高温胁迫应答的早期信号还包括IP3 (inositol 
1,4,5-triphosphate)等脂质分子。热激后2.5 min, 植
物细胞内IP3即达到峰值(Zheng等2012), 而且在

plc3和plc9突变体中, 热激后的IP3水平、胞质内钙

离子浓度以及HSP伴侣蛋白水平均较野生型显著

降低(Zheng等2012; Gao等2014)。与此类似, 热激

诱导PA和PIP2的水平在热激后20~40 min内持续升

高, PLD与PIPK分别介导热激后PA与PIP2的生成
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(Mishkind等2009)。在保卫细胞中, IP3会被快速转

变为IP6, 后者在体外可以有效诱导胞质钙离子浓

度上升(Lemtiri-Chlieh等2003)。但哪些脂质分子

是直接的信号分子介导高温下钙离子浓度的上升

尚需进一步研究(Munnik 2014)。
在热激数分钟内, 细胞内H2O2水平快速上升, 

施加ROS清除剂会影响HSP基因的表达(Volkov等
2006; Konigshofer等2008)。位于质膜上的NADPH
氧化酶RBOHB和RBOHD主要介导高温胁迫下H2O2

的生成(Larkindale等2005)。这一过程的上游信号

尚不清楚, 但ROS作为信号分子可以诱导众多下游

反应。一方面, H2O2可能通过MAPK级联信号通路

促进下游胁迫响应基因的表达(Kovtun等2000; Ev-
rard等2013; Perez-Salamo等2014; Andrasi等2019), 
另一方面, H2O2可能作为系统信号的一部分, 促进

植物的系统耐热性(Miller等2009; Suzuki等 2013)。
一般认为, 高温诱导的H2O2促进了一氧化氮(NO)
的产生(Wang等2014), 后者也是维持植物耐热性

所必需的。最近, 郭房庆课题组报道来自拟南芥茎

尖部位的NO爆发, 以及随后形成的S-亚硝基谷胱

甘肽(S-nitrosoglutathione, GSNO)作为信号分子介

导植物的系统耐热性, 而转录因子GT-1可被GSNO
修饰并促进HsfA2的系统性表达(He等2022)。除了

RBOH, 承载大量氧化还原反应的叶绿体和线粒

体也是高温胁迫下细胞内ROS的重要来源, 这些

ROS可能对细胞内的大分子造成损伤, 需要被有效

清除。2-C-甲基-D-赤藓醇-2,4-环二磷酸(methy-
lerythritol cyclodiphosphate, MEcPP)作为一种叶绿

体产生的逆行信号分子, 可以促进IRE1a和bZIP60
等转录因子的表达, 促进内质网的未折叠蛋白反

应(unfolded protein response, UPR) (Walley等2015; 
Benn等2016)。高温还可诱导叶绿体中维生素E的
产生, 维生素E通过间接抑制核酸外切酶XRN活性

促进耐热微RNA (miR398)的积累 (Fang等2019)。
近年来, 相分离(phase separation)作为一种普

遍存在的细胞内分子组织形式, 越来越受到重视, 
相分离介导形成的多种无膜细胞器(membraneless 
organelle)在无数生物学过程中发挥重要作用。在

植物细胞中, 高温胁迫可在10 min内导致应激颗粒

(stress granule)的形成。在拟南芥中, 已有多个RNA

结合蛋白质发现参与应激颗粒的形成, 并且是其耐

热性所必需的(Chantarachot和Bailey-Serres 2018)。
最近发现富含甘氨酸的RNA结合蛋白RBGD2 (RNA 
binding glycine-rich D2)和RBGD4通过其低复杂度

结构域内的酪氨酸阵列介导蛋白质液-液相分离, 
RBGD2/4并不影响应激颗粒的形成, 但其相分离

特性是维持植物耐热性所必需的(Zhu等2022)。拟

南芥中至少有数百个蛋白质具有高温下相分离的

能力(Chakrabortee等2016; Zhang等2023a), 其中是

否存在主要的高温信号感受器有待进一步研究。

4.2  植物响应高温胁迫的表观遗传调控机制

植物耐热性可分为基础耐热性(basal thermo-
tolerance)与获得耐热性(acquired thermotolerance),
前者指的是植物直接应对高温胁迫的能力, 而后

者指植物经历一个前期较弱的高温胁迫后, 在一

定时间内获得的更强的耐热性。获得耐热性的增

强说明植物对前期的高温胁迫具有一定的记忆, 
研究表明染色质修饰、自噬等通路在这一过程中

起作用。在已知的热激转录因子中, HsfA2是获得

耐热性所必需的(Charng等2007)。在拟南芥中, 高
温胁迫造成的伴侣基因HSA32高表达至少可持续3 
d (Charng等2006)。利用这一特性, Baurle课题组

对维持胁迫后HSA32高表达的因子进行了遗传筛

选, 发现具有记忆特性的基因上的核小体定位和

组蛋白H3甲基化修饰(H3K4me2/3)是维持其胁迫

后高表达水平的关键 (Brzezinka等2016; Lamke等
2016a), 而HsfA2与HsfA3形成的转录因子复合物

在这一过程中起重要作用(Lamke等2016b; Friedrich
等2021)。获得耐热性中胁迫记忆的维持还需要维

持叶绿体中的高HSP21蛋白水平(Sedaghatmehr等
2016), 蛋白酶FtsH和自噬通路可能通过清除HSP21
蛋白质来重置记忆(Sedaghatmehr等2016, 2019)。热

胁迫条件下, HsfA2转录因子也会直接结合到FtsH
基因启动子并激活其表达, 因此, HsfA2的激活强

度与FtsH的活性共同决定了胁迫记忆的长度(Sed-
aghatmehr等2022)。

经历长期高温(30°C, 2周)处理的拟南芥在其

后代中表现出早花与免疫降低, 这一记忆现象至

少可持续2代(Liu和Li 2019)。研究发现HsfA2与组

蛋白H3K27去甲基化酶REF6形成的正反馈回路是
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维持记忆所必需的, 在后代植物中HsfA2通过激活

E3泛素连接酶的表达, 促进SGS3蛋白降解, 减少

tasiRNA的积累(Liu和Li 2019)。HsfA2-REF6模块

与tasiRNA减少共同促进了HTT5 (HEAT-INDUCED 
TAS1 TARGET 5)的表达, 从而在高温胁迫后代中影

响开花时间与免疫。

5  植物氧化胁迫响应的分子机制

干旱、盐碱、极端温度等非生物环境逆境胁

迫下, 植物细胞内的氧化还原代谢平衡被打破, 这
给植物带来了氧化胁迫(oxidative stress)次级伤害。

随着氧化胁迫的持续, 植物细胞的氧化还原状态

紊乱加剧, 功能大分子(如DNA、蛋白质、脂质等)
发生不可逆的氧化损伤, 新陈代谢进一步被破坏, 
甚至导致植物个体死亡。因此, 植物在应答各类非

生物胁迫过程中, 既能产生特有的初级胁迫信号, 
也需要产生包括氧化胁迫信号在内的通用次级信

号(Mittler等2023)。
5.1  植物氧化还原稳态的维持机制

植物细胞的氧化还原稳态由氧化还原信号的

“氧化产生”和“还原控制” 2个系统来共同维持。其

中, 氧化还原信号“氧化产生”系统与细胞内的新陈

代谢密切相关, 它包含了几类具有氧化还原能力

的活性亲电小分子, 如ROS、活性氮(reactive nitro-
gen species, RNS)和活性硫(reactive sulfur species, 
RSS)等(Mittler等2023)。植物细胞中的ROS主要包

括过氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2)、超氧阴离

子(super-oxide anion, O2̄· )、羟自由基(hydroxyl rad-
ical, ·OH)和单线态氧(singlet oxygen, 1O2)等; RNS
包括一氧化氮(nitrogen oxide, NO)及其活性衍生物, 
如一氧化二氮、过氧亚硝基阴离子(peroxynitrite, 
ONOO-)和亚硝酰基阳离子(nitrosyl cation, NO+)等。

RNS则是一类含有硫元素的活性分子, 它对胞内生

物大分子的氧化还原起调节作用, 目前以硫化氢

(hydrogen sulfide, H2S)的研究最为普遍。在植物研

究中, H2O2、NO和H2S是为人熟知的氧化还原活

性小分子, 它们在不同的细胞器中有不同的产生

方式(Zhou等2023)。多数ROS/RNS/RSS分子间能

进一步发生化学反应, 生成其他种类的氧化剂。例

如, NO可以与O2̄· 反应生成ONOO¯; 同样, ONOO¯

和其他氧化剂(如H2O2和O2̄· )可以与H2S反应生成

硫酸盐、多硫化物和元素硫。RSS间的反应程度

取决于它们在胞内的局部浓度和近端的抗氧化能

力, 它们是氧化胁迫信号胁特异动态调控的化学

基础。此外, 植物细胞的“还原控制”系统主要指抗

氧化防御系统, 它主要包括各种抗氧化物酶类、抗

氧化剂、硫/谷氧还蛋白家族等。

5.2  植物氧化还原信号产生的分子机制

近10年的研究发现, 植物中ROS/RNS/RSS所
引起的氧化还原信号主要是通过蛋白质氧化翻译后

修饰 (oxidative post-translational modifications, Ox-
iPTMs)产生(Corpas等2022; Zhou等2023)。蛋白质

半胱氨酸巯基具有亲核性, 对它的氧化还原修饰

能可逆可控地调节蛋白质功能活性, 从而实现对

信号通路和生物学进程的精细调控。例如, 半胱氨

酸巯基很容易与H2O2发生反应, 蛋白质发生亚磺

酰化(S-sulfenylation, R-SOH), 一种瞬时不稳定的

蛋白质氧化还原修饰。例如, R-SOH能与其他半胱

氨酸巯基反应产生二硫键, 也能与谷胱甘肽反应

产生谷胱甘肽化修饰(S-glutathionylation, R-SSG), 
它们进一步能被硫氧还蛋白(thioredoxin, Trx)和谷

氧还蛋白(glutaredoxin, Grx)还原为巯基。在持续

的氧化胁迫环境下, 亚磺酰化蛋白能进一步被氧化

为次磺酰化(S-sulfinylation, R-SO2H)和磺酰化(S- 
sulfonylation,R-SO3H, S-磺酰化)蛋白。然而蛋白

质磺酰化和次磺酰化的形成通常不可逆转, 这也

意味着蛋白质功能丧失, 蛋白质面临着被降解的

命运。但是, 有一些蛋白质发生次磺酰化后依然可

以被还原, 例如, 有一些过氧化物氧还蛋白在ATP
存在下, 能被亚磺酸还原酶还原(Sevilla等2015)。

NO与ONOO¯也能与蛋白质半胱氨酸巯基发

生氧化还原反应, 导致蛋白质发生亚硝基化(ni-
trosylation, R-SNO; Borrowman等2023)。通常认为, 
蛋白质发生亚硝基化的过程是非酶促的, 但存在

一些蛋白可以将其携带的NO基团传递至另一个蛋

白, 导致后者的亚硝基化修饰, 这一过程被称为转

亚硝基化(transnitrosylation)。过氧化氢酶3 (cata-
lase3, CAT3)是植物中第一个被发现的转亚硝基化

酶, 它的这一转亚硝基功能主要与其特异的Cys-
343残基有关(Chen等2020c)。蛋白质巯基的亚硝
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基化修饰也能被去除(去亚硝基化; denitrosylation)。
目前发现, 蛋白质去亚硝基化存在酶促和非酶促两

种途径, 分别与Trx和GSH有关(Kneeshaw等2014; 
Zhang等2020b)。此外, H2S也能与R-SOH或R-SNO
发生反应, 这一过程被称为蛋白质过硫化/硫巯基

化(S-persulifdation, R-SSH; Aroca等2017)。由于

H2O2具有氧化巯基的特性, R-SSH能被进一步氧化

产生多种氧化产物。最近在动物中的研究发现, R- 
SSH的所有氧化产物均能被Trx还原为R-SH, 这与

R-SH的氧化还原方式并不相同(Filipovic等2018)。
这些结果也暗示着过硫化可能是细胞应对蛋白质在

氧化胁迫下发生不可逆氧化损伤而产生的一种保护

策略, 然而这一机制在植物中是否存在还未得知。

植物细胞内参与ROS/RNS/RSS的代谢酶多数

都是OxiPTMs的修饰靶标。例如, 亚硝基谷胱甘肽

还原酶 (S-nitrosoglutathione reductase, GSNOR)催
化S-亚硝基谷胱甘肽(GSNO)还原为氧化型谷胱甘

肽(oxidized glutathione, GSSG)和NH3, 从而调控胞

内GSNO/SNO含量。R-SOH和R-SNO修饰均能抑

制GSNOR活性, 实现对细胞的氧化状态和NO信号

传递过程的微调(Kovacs等2016; Chen等2020c)。另

外, 拟南芥RBOHD蛋白890位Cys在免疫反应过程

中发生亚硝基化修饰, 活性受到抑制(Yun等2011); 
RBOHD的825和890位Cys过硫化修饰后活性增强, 
进一步参与了ABA诱导的气孔关闭(Shen等2020)。
半胱氨酸脱巯基酶(L-cysteine desulfhydrase, DES1)
是拟南芥细胞质H2S的合成酶, 它的活性受44和
205位Cys过硫化修饰正调控(Shen等2020)。植物

细胞正是通过这些方式, 改变功能蛋白的氧化还

原状态, 微调氧化还原信号的产生, 进一步放大/抑
制氧化还原信号调控的下游胁迫应答。

5.3  植物氧化还原信号的感知与传递

在氧化还原信号中, ROS信号的感知一直备受

关注。植物细胞可利用质膜上的NADPH氧化酶和

胞外超氧化物歧化酶等在胞外产生H2O2, 并通过

水通道蛋白进入细胞, 进一步诱导下游信号转导, 
调控植物的生长发育及对外界刺激的响应。受体

激酶能作为H2O2受体介导氧化还原信号的感应。拟

南芥hydrogen-peroxide-induced Ca2+ increases (HPCA1)
基因编码一种细胞表面的富亮氨酸重复受体激酶。

HPCA1的胞外结构域含有2对特殊的Cys残基, 它
们是胞外H2O2氧化的靶标。氧化后的Cys形成2对
二硫键, 导致HPCA1构象变化, 进而激活HPCA1胞
内激酶活性和自磷酸化水平, 触发了Ca2+通道激活

和Ca2+内流, 引发气孔关闭(Wu等2020)。
硫氧还蛋白过氧化物酶是一类广泛存在的过

氧化物酶, 它能还原H2O2和一些氢过氧化物实现

抗氧化作用。拟南芥硫氧还蛋白过氧化物酶(per-
oxiredoxin IIB, PRXIIB)能直接感知细胞内源产生

的H2O2, 传递氧化信号给ABA信号负调节蛋白(ABA 
insensitive2, ABI2), 调控植物气孔免疫(Bi等2022)。
在免疫系统激活后, 内源产生的H2O2使得PRXIIB
的Cys51位R-SOH水平明显上升。氧化后的PRXIIB
进一步通过分子间二硫键与磷酸酶ABI2进行结

合, 实现氧化信号的传递并引起ABI2磷酸酶活性

氧化失活。ABI2是气孔关闭的重要负调因子, 磷
酸酶活性的降低促进了气孔关闭, 抑制了细菌病

原菌的入侵。此外, 谷胱甘肽过氧化物酶(glutathi-
one peroxidase)也能感知胞内H2O2, 并将氧化信号

传递给ABI2 (Miao等2006), 或者下游的转录因子, 
从而介导水稻的渗透胁迫应答(Zhou等2022)。 

内源产生的H2O2通过亚磺酰化靶标蛋白, 传
递逆境下的氧化还原信号。目前发现, 生长素、水

杨酸和油菜素内酯(brassinosteroid, BR)等激素代

谢与信号转导的关键酶是内源H2O2氧化修饰的靶

标。例如, 色氨酸合成酶TSB1是生长素合成途径

中的关键酶。干旱或盐胁迫下, TSB1的308位Cys
发生次磺酰化修饰, 导致色氨酸和IAA含量降低; 
同时也解除了对BG1的抑制, 后者能水解ABA-葡
萄糖酯为有活性ABA, 增强植物的ABA应答(Liu等
2022b)。H2O2介导的TSB1的R-SOH修饰也参与了

水杨酸信号转导途径(Yuan等2017)。H2O2通过氧

化修饰BR信号的关键转录因子BRASSINAZOLE- 
RESISTANT1 (BZR1), 介导了BR信号转导过程(Tian
等2018)。BR和H2O2信号也能相互依赖, 调节根尖

干细胞平周分裂, 实现根系发育过程中的内源激

素和环境适应信号的整合(Tian等2022)。在气孔中, 
BR也与H2O2存在相互作用。H2O2的氧化修饰进一

步促进了BZR1与G-BOX BINDING FACTOR2转
录因子相互作用, 从而提高BZR1的转录活性, 诱导
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气孔中β淀粉酶(β-AMYLASE1, BAM1)的表达, 实
现淀粉快速降解 , 促进了气孔开放(Li等2020b)。
这一结果也为气孔运动的“淀粉-糖”假说提供了有

力的实验证据。此外, 多数参与糖酵解途径的蛋白

能发生亚磺酰化修饰(Huang等2019; Wei等2020)。
例如, 磷酸丙糖异构酶的Cys74发生R-SOH修饰后, 
蛋白后活性受到抑制(Fu等2023b)。此外, H2O2通

过次磺酰化修饰烯醇化酶2 (ENOLASE2, ENO2)
的Cys-408诱导其从细胞质进入细胞核 , 并促进

ENO2与CBF1基因的结合, 提高植物对低温的抗性

(Liu等2022a)。同样地 , 氧化还原信号也能调节

CBFs的功能。低温下, 硫氧还蛋白会通过氧化还

原变化诱导CBFs结构从高分子量低聚体形式向中

等大小低聚体和单体形式转换, 实现功能激活, 从
而提高植物抗冻能力(Lee等2021)。

6  细胞壁胁迫

植物细胞壁不仅起到支撑细胞和维持植株形

态的作用, 还在植物响应环境胁迫中发挥重要的

作用。植物细胞壁主要由纤维素、半纤维素、果

胶和一些糖蛋白组成。纤维素是陆地维管植物中

含量最高的有机物, 主要由β-1,4糖苷键连接的长

链葡聚糖组成(McFarlane等 2014)。半纤维素是多

种不同的单糖组成的异质多聚体, 主要包括木葡

聚糖(xyloglucans)、木聚醣(xylans)、甘露聚糖(ma- 
nnans)和 β-(1,3;1,4)-葡聚糖(glucans)。半纤维素结

合在纤维素的表面, 起到增强细胞壁强度和决定

细胞壁延展性的作用(Park和Cosgrove 2015)。果

胶是一类以α-(1,4)连接的半乳糖醛酸为骨架的酸

性多聚体, 在植物生长发育以及响应生物和非生

物胁迫过程中均发挥重要的作用。果胶主要由三

类组分组成, 包括同聚半乳糖醛酸(homogalacturo-
nan, HG)、鼠李聚糖半乳糖醛酸-I (rhamnogalac-
turonan-I, RG-I)和鼠李聚糖半乳糖醛酸-II (RG-II) 
(Atmodjo等2013)。HG以甲酯化的形式分泌到胞外, 
而果胶甲酯酶(pectin methyl esterases, PME)能够催

化HG的去甲酯化, 进而促进其与钙离子结合形成

egg-box样的交联网状结构, 最终增强细胞壁的强

度(Atmodjo等2013)。细胞壁糖蛋白主要包含一些

羟基脯氨酸富集糖蛋白、脯氨酸富集蛋白、甘氨酸

富集蛋白和阿拉伯半乳聚糖蛋白(Showalter 1993)。
细胞壁蛋白不仅参与细胞壁的合成, 也参与感受

细胞壁的完整性。

在环境胁迫下, 细胞壁的组成和结构都会发

生动态的变化, 而这些变化在一定程度上有助于

植物更好地适应不良环境。在盐胁迫处理早期, 细
胞膜上的纤维素合成酶复合体会发生内吞, 从而

抑制纤维素的合成和细胞的扩张, 而当植株开始

适应盐胁迫后, 纤维素合成酶复合体重新回到细

胞膜上并合成新的纤维素(Endler等2015)。盐胁迫

能增强果胶甲酯酶的活性, 进而增加细胞壁中去

甲酯化形式的果胶的含量, 而果胶结构的变化是

植物激活下游盐胁迫响应所需要的(Gigli-Bisceglia
等2022)。非生物胁迫, 包括盐胁迫、低温胁迫和

干旱胁迫, 均能诱导木质素的积累, 从而通过增加

细胞壁的厚度来提高植物的耐逆性(Moura等2010; 
Kim等2022)。非生物胁迫除了影响细胞壁多聚体

的组分, 还会改变胞外ROS的含量和pH。盐胁迫

和干旱胁迫都能诱导胞外ROS的产生, 低含量的

ROS可以作为信号分子来激活下游的胁迫响应

(Miller等2010)。20世纪70年代提出的酸性生长理

论阐明酸性的细胞外环境促进细胞生长, 而碱性

的细胞外环境抑制生长(Rayle和Cleland 1970), 该
理论的分子机制在最近被陆续揭示(Lin等2021; 
Liu等2022)。盐胁迫、干旱等环境胁迫均会造成

胞外环境碱化, 从而抑制植物生长(Geilfus 2017)。
研究表明位于细胞膜的H+-ATPases (AHAs)在调控

胞外pH方面发挥重要作用(Li等2022)。
环境胁迫会影响细胞壁组分, 而细胞壁合成

是植物正常生长发育所需要的, 因此为了适应各

种环境胁迫, 植物需要维持各种胁迫下细胞壁的

完整性。研究表明, 细胞壁合成缺陷的植株对环境

胁迫表现出敏感的表型。纤维素合成酶CESA1或
者CESA6缺失导致植物在盐胁迫表现出根生长抑

制和根尖细胞膨胀的表型(Vandavasi等2016; Zhang
等2016)。编码fasciclin类阿拉伯半乳聚糖蛋白的

SOS5基因或者编码纤维素合成酶类蛋白的SOS6基
因突变都造成植株在盐胁迫下根生长受到抑制

(Shi等2003; Zhu等2010)。基于基因共表达分析, 
Staffan团队发现2个纤维素合成酶伴侣蛋白CC1和
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CC2参与调控盐胁下微管蛋白的合成, 进而促进盐

胁迫下纤维素合成酶复合体在细胞膜上的组装和

移动(Endler等2015)。MUR4编码一个UDP-木糖异

构酶, 参与将UDP-木糖催化转变成UDP-阿拉伯糖。

mur4突变体表现出UDP-阿拉伯糖含量降低以及对

盐胁迫敏感的表型, 表明UDP-阿拉伯糖的合成对于

维持盐胁迫下细胞壁的完整性起重要的作用(Zhao
等2019a)。XTH19编码一个木葡聚糖内切葡聚糖酶/
水解酶(xyloglucan endotransglucosylase/hydrolase), 是
半纤维素组分xyloglucan的主要修饰酶, 该蛋白缺

陷会降低植物耐低温的能力(Takahashi等2021)。在

水稻中, COBRA类蛋白DROU-GHT1 (DROT1)通
过增强纤维素的合成来正调控水稻的抗旱性(Sun
等2022a)。以上这些结果都表明细胞壁合成对于

提高植物的耐逆性具有非常广泛的重要作用。

为了维持逆境胁迫下细胞壁的完整性, 植物

进化出了感知细胞壁完整性的机制。FERONIA 
(FER)是Catharanthus roseus receptor-like kinase1- 
like (CrRLK1L)蛋白家族的重要成员, 其胞外含有

2个可以结合多聚糖的malectin结构域, 被认为参与

感受细胞壁的完整性(Franck等2018)。FER基因突

变会显著降低植物对盐胁迫、低温胁迫和热胁迫

的抗性(Chen等2016; Zhao等2018a), 说明细胞壁完

整性的感受和维持在植物响应和适应环境胁迫过

程中起重要的作用。作为细胞膜上的受体类激酶, 
FER被发现是分泌多肽快速碱化因子(rapid alka-
linization factors, RALFs)的受体 (Haruta等2014)。
当过量表达RALF22或者RALF23时, 植物也会表现

出对盐胁迫敏感的表型(Zhao等2018a), 说明RALFs
多肽也参与植物对环境胁迫的响应。在植物细胞

壁中存在一类糖蛋白 leucine-rich repeat extensins 
(LRXs), 该类蛋白主要由一个位于N端的LRR结构

域和一个位于C端的阿拉伯糖修饰的extensin结构

域组成(Baumberger等2003)。在拟南芥中存在11
个LRX蛋白成员, 其中LRX3、LRX4和LRX5 3个基

因同时突变会导致植物表现出对盐胁迫敏感的表

型(Zhao等2018a)。生化实验表明LRX3/4/5与RALFs
以及FER都存在互作 (Zhao等2018a; Takahashi等
2021), 表明这三个蛋白可能形成一个复合体来感

受细胞壁的完整性, 但是该复合体感受细胞壁完

整性以及调控盐胁迫响应的分子机制还需进一步

研究。除了FER蛋白, CrRLK1L蛋白家族的另外两

个成员THE1和HERK1也参与调控植物细胞壁的

完整性和耐盐性(Gigli-Bisceglia等2022)。

7  细胞器胁迫与应答

植物在面对逆境胁迫时, 从分子和细胞水平

进行适应性调节。内质网、叶绿体、线粒体、过

氧化物酶体和细胞核等不同细胞器可以通过物质

交流与信息传递, 共同维持细胞的活性和内稳态

(Liu和Li 2019; Wang等2023)。
7.1  内质网胁迫

内质网作为细胞中分布最广泛的细胞器, 参
与了膜蛋白和分泌蛋白的合成、修饰和组装, 同时

植物内质网也是脂类物质和许多次生代谢物质合

成的重要场所(Maricchiolo等2022)。植物在长期

环境适应过程中形成了相对保守的蛋白质质量监

控系统, 对由自身生长发育缺陷或逆境胁迫下积

累的错误折叠蛋白进行识别、修复和降解(Strasser 
2018; Chen等2020d)。由内质网-细胞核介导的未

折叠蛋白反应(unfolded protein response, UPR)是真

核生物进化产生用于应对胁迫最为典型的多细

胞器协同调节方式(Liu和Howell 2010)。植物中的

UPR主要包括2个途径: 一是由内质网定位的应

激感受蛋白(inositol requiring enzyme1, IRE1)和转

录因子bZIP60组成的信号通路, 内质网胁迫(ER 
stress)激活的IRE1通过对bZIP60 mRNA剪接, 产生

截短的转录因子, 入核调节UPR相关基因表达(Na-
gashima等2011)。同时激活的 IRE1还可以通过

RIDD (regulated IRE1-dependent decay)的方式对细

胞质中mRNA进行降解, 从而降低新合成蛋白质数

量, 以缓解对细胞产生的不利影响(Nagashima等
2016)。另一个UPR途径是内质网胁迫引发高尔基

体定位的蛋白酶S1P和S2P对内质网膜相关转录因

子bZIP17和bZIP28的膜内结构域进行切割, 而释

放的截短的bZIP17和bZIP28蛋白进入细胞核参与

下游基因的调控。近年来, 植物特异性UPR机制被

研究和发现, 鉴定到一些参与UPR调节的植物NAC 
(NAM/ATAF/CUC)转录因子和DUF538家族蛋白

(Liu等2022c; Yu等2022b)。此外, UPR还与内质网
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相关蛋白质降解(ER-associated protein degradation, 
ERAD)和细胞自噬(autophagy)过程紧密关联, 共同

维持内质网介导的细胞稳态调节(Reyes-Impellizzeri
和Moreno 2021; Sun等2021)。
7.2  叶绿体胁迫

叶绿体是绿色植物进行光合作用的场所, 也
是植物中重要的代谢中心, 在植物应对和适应逆

境胁迫中发挥着重要作用。高光、低温、干旱等

逆境条件下诱发叶绿体中产生大量代谢物和超氧

阴离子、羟基自由基、过氧化氢和单线氧等ROS, 
随后通过逆向信号(retrograde signaling)调控核基

因对逆境胁迫产生应答。甲基赤藻糖醇(methy-
lerythritol cyclodiphosphate, MEcPP)和3',5'二磷酸

腺苷(3'-phosphoadenosine 5'-phosphate, PAP)是介导

叶绿体逆向信号主要的代谢产物(Estavillo等2011; 
Xiao等2012), 由逆境胁迫导致的MEcPP积累可以

通过钙调素结合转录因子(Calmodulin-binding tran- 
scription activator3, CAMTA3)激活下游胁迫响应

基因表达(Benn等2016), 也可以通过改变植物激素

和光信号通路调整植物的生长发育(Jiang等2018, 
2020b)。由核苷酸磷酸酶(nucleotide phosphatase, 
SAL)和PAP组成的SAL-PAP途径也是一种重要的

逆向信号, 主要通过抑制5'-3'-核糖核酸外切酶的

活性来提高植物对干旱和高光强应答基因的表达

(Zhao等2019b); 同时, SAL-PAP途径还与ABA信号

途径共同参与了气孔开关的调控(Pornsiriwong等
2017)。此外, 叶绿体中四吡咯类化合物、胡萝卜

素衍生物、水杨酸等也被认为可以作为逆向信号

发挥功能(Cazzonelli等2010; Woodson等2011), 然
而它们的信号传导作用机制仍有待深入研究。EXE- 
CUTER1 (EX1)和EX2是叶绿体基粒边缘感知单线

氧(1O2)的重要蛋白, 在逆向信号传递中发挥了重要

作用(Li和Kim 2022), 研究发现EX2可通过减轻EX1
的氧化水平并减缓FtsH对EX1降解速率来减慢1O2

信号, 防止胁迫下叶绿体对1O2的过度敏感而造成对

植物的伤害(Dogra等2022)。近年来, 叶绿体蛋白质

质量控制(chloroplast protein quality control, CPQC)和
叶绿体UPR (chloroplast UPR, cpUPR)的研究为拓展

叶绿体在蛋白水平应对逆境胁迫提供了新的线索。

发现了由泛素介导的叶绿体相关蛋白降解系统

(chloroplast-associated protein degradation, CHLO-
RAD) (Ling等2019), 对叶绿体中参与该过程的一

些组分进行了功能鉴定(Li等2022; Sun等2022b)。
同时, 对参与维持叶绿体蛋白折叠和降解的分子

伴侣蛋白和相关水解酶开展了研究工作(Llamas和
Pulido 2022; Xing等2022; Richter等2023)。
7.3  线粒体胁迫

线粒体是细胞能量代谢中心, 也是植物细胞

响应逆境胁迫的主要细胞器。线粒体呼吸链组分

介导了ROS的产生, 并通过调节细胞内氧化还原水

平, 提高植物对胁迫的适应性(Barreto等2022)。同

时, 线粒体中产生的一些代谢物和ROS, 也可以作

为逆向信号分子发挥作用(Wang等2020b)。ROS引
发的逆向信号通常诱导线粒体交替氧化酶(alterna-
tive oxidase, AOX)基因的表达, AOX作为一种预氧

化防御蛋白, 在线粒体电子传递链受到阻碍时能

够防止过多ROS的产生(Maxwell等1999)。由于线

粒体和叶绿体中的代谢途径紧密关联, 许多蛋白

共同参与了线粒体和叶绿体逆向信号的起始和传

导(Wang等2020b), ABI4、SAL-PAP和CDKE1等蛋

白在整合线粒体和叶绿体逆向信息传递中的分子

机制被逐渐揭示(Crawford等2018)。此外, 线粒体

和叶绿体在调节植物激素响应逆境胁迫中也发挥

了重要作用(Bittner等2022), 相关的作用机制仍有

待深入研究。

7.4  其他细胞器胁迫

植物在逆境胁迫下, 大量从头合成的蛋白进

入分泌途径, 一些受损伤的细胞器组分需要被及

时清除, 同时细胞通过信号的感知和传递动态维

持细胞内离子和水分的平衡。因此, 由内膜系统参

与的细胞适应性调节过程尤为重要。液泡通过形

态的改变和平衡胞质中的离子强度来响应环境变

化, 定位于液泡膜上的类钙调磷酸酶B样蛋白(Cal-
cineurin B like protein, CBL)和丝氨酸/苏氨酸蛋白

激酶(CBL interacting protein kinase, CIPK)组成的

CBL-CIPK复合体参与了液泡中Mg2+和K+的稳态

调节(Tang等2015; Li等2023)。同时, 一些受逆境

胁迫调节的囊泡分选机制被发现和报道。在ABA
诱导和干旱胁迫下, 拟南芥中负责内质网到高尔基

体正向运输的COPII小泡受到Sar1同源蛋白AtSar1a
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的精准调控, 从而形成巨型囊泡, 运输受逆境胁迫

调节产生的相关蛋白到达细胞中正确的位置(Li等
2021a)。此外, 细胞自噬作为真核生物中普遍存在

的分解代谢途径, 广泛参与了逆境胁迫的响应过

程 , 一些自噬相关基因(autophagy-related genes, 
ATGs)受胁迫诱导表达, 同时逆境下ATGs的活性

和稳定性受到翻译后修饰的调控(Qi等2021)。
随着研究手段的不断进步, 利用多组学分析

方法, 结合蛋白质邻近标记和超分辨显微成像技

术, 深入研究细胞器对胁迫的响应机制和细胞器

间的互作调控网络, 将为理解植物如何快速适应

环境变化, 调节生长发育进程具有重要的意义。

8  植物抗逆技术

8.1  抗逆小分子物质

植物的抗逆性受到多基因控制并受到环境因

素的影响, 其机制十分复杂, 通过杂交和遗传改良

技术得到的抗旱农作物均因产量和品质降低而难

以推广。ABA参与高等植物对多种环境胁迫的响

应, 被称为“抗逆激素”。由于ABA合成纯化困难且

在自然光下极易分解等缺点, 长期以来并未像其

他植物激素一样通过田间外施的方式广泛应用于

农业生产中。

加州大学河边分校(University of California, Riv-
er Side)的Sean Cutler团队在通过化学遗传学的方

法, 借助一种人工合成的种子萌发抑制剂pyrabac-
tin筛选对其不敏感的突变体, 于2009年首次报道

了ABA受体PYR1 (Park等2009)。朱健康研究组于

2013年在国际上首次报道了可增强植物耐旱性的

ABA功能类似物AM1 (ABA mimic 1; Cao等2013)。
AM1具有稳定、高效、使用灵活简单、成本低、

通用性强等明显优势, 喷施于植物后可以降低叶

片的失水速率, 提高抗旱性。朱健康研究组开发的

第二代小分子化合物AMF4与受体的亲和性较天

然配体ABA高10倍以上(Cao等2017)。Cutler团队

开发的小分子抗旱剂OP是迄今报道的活性最好的

ABA功能类似物(Vaidya等2019)。最近, 西班牙Ar-
mando Albert和Pedro L. Rodriguez团队报道一种新

的ABA受体激动剂iSB09, 可以与ABA受体CsPYL- 
15m高效结合 , 提高植物抗旱性和存活率(Loza-

no-Juste等2023)。
8.2  提高植物逆境适应能力的遗传学策略

在不影响作物产(生物)量的前体下, 提高作物

对于逆境的适应能力, 是逆境生物学研究的终极

目标。但由于植物逆境适应本身即是一个高能量

消耗的过程, 在长期进化过程中, 植物形成了生长

发育与逆境胁迫应答的平衡(tradeoff)机制(Wang等
2018; Zhang等2020a), 导致耐(抗)逆性的增加往往

伴随着生长发育的抑制。目前为止, 成功提高作物

逆境适应能力的成功例子不多。苗春波等人构建

了水稻ABA受体的多突变体。其中Ospyl1;4;6三
突变体的长势和产量得到显著提高 , 通过敲除

PYL1、PYL4和PYL6削弱ABA信号通路, 已在多

个主栽品种上得到了验证(Miao等2018)。2022年, 
周文斌团队报道在水稻中超表达单个基因OsDRE-
B1C, 能够同时提高光合作用效率和氮素利用效

率, 可提高作物产量30%以上(Wei等2022)。最近, 
中国科学院遗传与发育生物学研究所谢旗团队利

用高粱资源群体, 通过全基因组关联分析克隆到

一个与高粱耐碱性显著相关的主效位点AT1, AT1
编码一个异源三聚体G蛋白γ亚基(Gγ); 基于耐盐

碱等位基因AT1/GS3改良的水稻、玉米、高粱和谷

子在盐碱地均有效提高了20%~30%的产量和生物

量(Zhang等2022b)。
FTO为动物中的RNA去甲基酶, 是动物中著

名的肥胖基因。有报道在水稻和马铃薯中引入

FTO, 可实现针对RNA修饰m6A去甲基化, 并大幅

提高作物产量和生物量(Yu等2021)。过表达FTO
的水稻和马铃薯产量和生物量增加了约50%。通

过光遗传学, 科学家们将BLINK1 (光激活的合成

K+通道)编码基因导入保卫细胞后, 使气孔与光照

条件的变化更加同步, 实现了气孔性能和植物生

产的同时改良(Papanatsiou等2019)。但目前为止, 
这些基因是否能在作物主栽品种中实现增产, 以
及可否推广至其他作物中仍不清楚。寻找可在不

影响产量同时增加作物抗逆性的基因改良位点和

遗传学手段, 仍是这一领域面临的最大的挑战。

9  展望

近年来, 关于植物应答非生物胁迫的分子机
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制已有非常多的进展, 关于渗透胁迫、冷、Na+和

ROS等胁迫因子的可能感受器也有一些报道。但

这些潜在受体的生物学功能及其与核心信号途径

的关系仍有待进一步研究。例如GIPC可能为Na+

的感受器感受质外体的Na+。在盐碱胁迫条件下, 
土壤中的Na+不可避免地通过位于质膜的离子通

道进入细胞质, 细胞质Na+浓度是如何被细胞感受

的仍不清楚。也有报道表明, ocsa1家族多个基因

的缺失并不影响渗透胁迫对RAF-SnRK2级联途径

的激活(Lin等2020), OSCA1调控的下游生物学过

程仍需要进一步解析。

植物细胞如何感受冷、高温、渗透等物理刺

激仍是亟待解决的重要科学问题。有报道表明细

胞壁在这些胁迫的感受和响应过程中有重要作用。

最近的工作初步显示, 这些物理刺激造成的分子

拥挤导致细胞质蛋白发生相分离, 也可能是细胞

感受这些物理刺激的重要方式。体外的结果显示

很多蛋白都可以在体外高渗条件下发生相分离, 
且并不完全依赖于IDR或PrLD序列。这些蛋白在

体内是否会发生相分离？参与特定蛋白相分离过

程的伴侣分子有哪些？相分离产生的无膜细胞器

如何将信号输出(Output), 调控的下游的生理学过

程仍需要进一步明确。细胞壁/膜感受的环境胁迫

如何与细胞质、细胞器途径整合, 也需要进一步的

研究。目前的植物逆境应答分子机制的解析大部

分还局限于整株或者组织(根、叶片等)水平, 对于

(除保卫细胞外)细胞特异的信号转导途径以及细

胞间信号的传递过程仍研究较少。越来越多的证

据表明植物非生物胁迫与免疫反应信号通路间存

在复杂的cross-talk, 这一领域值得更深入的研究。

此外, 关于植物应答环境胁迫的分子机制研究

主要是在实验室环境下完成, 得到的数据是否能

完全匹配大田环境并不清楚。如何打破胁迫应答

对生长发育的制衡, 实现在不影响产量的情况下, 
增加作物对干旱、高盐、极端温度的适应能力, 是
植物逆境生物学领域亟待解决的最重要的问题。
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