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土地盐渍化是当前全球农业生产中所面临的重

大问题，全球超过 20% 的耕地和 50% 的灌溉地正

遭受着土壤盐渍化的威胁［1-2］。随着全球气候变暖

和化肥的过度使用，土地盐渍化也变得愈发严重。

为了满足全球人类对粮食的需求和保证农业的可持

续性发展，改善盐碱地以及培育耐盐作物成为当前

植物研究领域的重要议题之一［3］。植物对于高盐的

耐受主要取决于其调节离子平衡、活性氧代谢、细

植物调控盐胁迫下细胞壁完整性的分子机制
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摘 要 ： 植物细胞壁不仅起着支撑和保护细胞的作用，还被认为是植物抵抗逆境胁迫环境的第一道屏障。作为限制农业

生产的一个主要非生物胁迫因子，盐胁迫能造成植物细胞壁的组分和结构发生改变，而植物可以通过细胞壁完整性感受器如

CrRLK1Ls、LRXs 和 WAKs 等蛋白来感知这些变化并启动下游盐胁迫响应。在细胞内，植物通过盐胁迫诱导的 Ca2+ 内流、植物激

素等信号促进细胞壁多聚糖合成和修饰相关基因的表达，从而有助于维持细胞壁的完整性，增强植物盐胁迫适应性。本文概述了

植物初生细胞壁多聚糖的主要组分和各组分之间的相互结合关系，并且阐述了盐胁迫对细胞壁各组分的影响，以及盐胁迫下植物

感知和维持细胞壁完整性的分子机制，最后讨论了盐胁迫下细胞壁完整性感知和调控研究领域还需要解决的科学问题。
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Molecular Mechanisms of Cell Wall Integrity in Plants Under Salt 
Stress
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Abstract:  Cell wall not only supports and protects plant cells, but also serves as the first barrier for plants to resist environmental 

stresses. As one of the major abiotic stresses that restrict agricultural production, salt stress can cause the alteration of cell wall composition 

and structure, and these changes can be perceived by cell wall integrity sensors, such as CrRLK1Ls, LRXs, and WAKs, to activate intracellular 

salt stress responses. In the cell interior, salt stress-induced influx of Ca2+ and activation of phytohormone signaling promote the expressions of 

genes that are associated with cell wall biosynthesis and modification, which in turn facilitate the maintenance of cell wall integrity and improve 

the adaptation of plants to high salinity. In this review, the main components of primary cell wall polysaccharides and their cross-linking with 

each other are summarized. The impact of salt stress on cell wall polysaccharides, and the molecular mechanisms by which plants perceive and 

maintain cell wall integrity under salt stress, are also elucidated. Finally, the scientific questions that need to be further addressed in the research 

field of cell wall integrity under salt stress are discussed.
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胞膨压、气孔开关以及细胞可塑性的能力［4］。过去

20 多年，科学家通过研究已经发现了多个植物响应

盐胁迫的信号通路，包括经典的 SOS 途径、脱落酸

信 号 通 路、MAPK（mitogen-activated protein kinase）

激酶级联反应等［5-6］。基于盐胁迫会快速引起 Ca2+

内流这一现象，研究者近期发现了拟南芥中盐胁迫

的感受器。该研究发现定位于高尔基体的葡糖醛酸

基转移酶 MOCA1/IPUT1（inositol phosphorylceramide 
glucuronosyltransferase 1）能够将葡糖醛酸（glucuronic 
acid，GlcA）转移到糖基肌醇磷酰神经酰胺（inositol 
phosphorylceramide，IPC）上形成糖基肌醇磷酸神

经 酰 胺 鞘 脂（glycosyl inositol phosphorylceramide，

GIPCs），而定位于细胞膜上的 GIPCs 能够直接结合

胞外 Na+ 并诱导 Ca2+ 内流［7］。最近几年细胞壁完整

性在植物耐盐性中的作用被陆续报道，细胞壁作为

植物细胞的第一道屏障，不仅起着支撑和保护细胞

的作用，在植物遭受逆境胁迫时也能第一时间感知

并启动下游胁迫响应。植物细胞壁是由众多存在相

互作用的多聚糖、结构蛋白、分泌多肽、小分子化

合物组成的复杂动态网络结构［8］。在与环境互作的

过程中，植物通过细胞壁组分及结构的动态变化来

调控植物生长和胁迫响应之间的平衡［9］。越来越多

的证据表明细胞壁完整性对于植物的耐盐性至关重

要，当细胞壁完整性感知和细胞壁修复途径受损时，

植物往往会表现出对盐胁迫敏感的表型［10-12］。关于

植物细胞壁完整性感知和维持的研究进展，已有多

篇综述文章作了详细的阐述［9, 13-14］，本文将聚焦植

物细胞壁完整性与耐盐性之间的关系，阐述初生细

胞壁的主要组分，盐胁迫对这些组分的影响，以及

盐胁迫下植物感知细胞壁变化并维持细胞壁完整性

的分子机制。

1 细胞壁多聚糖的主要组成及各组分间的 
互作

1.1 纤维素

纤维素是植物细胞壁中丰度最高的有机组分，

也是细胞壁中主要的承重元件。它由多个 β-1,4- 糖

苷键连接的 D- 葡萄糖聚合形成葡聚糖链，18-24 条

葡聚糖链平行排列并通过氢键结合在一起形成纤维

素微纤丝［15］。纤维素由位于质膜的纤维素合成酶复

合 体（cellulose synthase（CesA）complexes，CSCs）

在微管的引导下合成［16］。CSCs 是由多个纤维素合

成酶（CesA）亚基以及辅助蛋白组装而成的复合体，

具有六倍对称性，呈现为“玫瑰花环”状［17］。拟南

芥有 10 个 CesA 编码基因，而每个完整的 CSCs 至少

包含 3 个 CesA 亚基，其中 CesA1、CesA3 和 CesA6

一起组装成的 CSCs 参与初生细胞壁的纤维素合成，

而 CesA4、CesA7 和 CesA8 则参与次生细胞壁的纤

维素合成［18-19］。CesAs 蛋白在内质网或在囊泡从内

质网运输至高尔基体的途中组装成 CSCs，最终经反

式高尔基体（trans-Golgi network，TGN）运送到质 
膜［4］。 质 膜 上 的 CSCs 在 纤 维 素 合 成 酶 互 作 蛋 白

（cellulose synthase interacting protein 1，CSI1） 的 帮

助下结合到微管上，并在微管的引导下合成纤维素。

在盐胁迫下，CSCs 各组分发生内吞，在 TGN 分选

后回到质膜或运输至液泡降解［20］。研究发现纤维

素合成酶伴侣蛋白（companion of cellulose synthases，

CCs）参与调控盐胁迫下微管的重新聚合和 CSCs 复

合体的重新组装［21］。

1.2 半纤维素

半 纤 维 素 在 植 物 细 胞 壁 中 普 遍 存 在， 是 仅

次于纤维素的第二大多聚糖，主要可以分为木葡

聚 糖（xyloglucans）、 木 聚 糖（xylans）、 甘 露 聚 糖

（mannans）、葡甘露聚糖（glucomannans）、阿拉伯木

聚糖（arabinoxylans）、β-（1 → 3，1 → 4）- 葡聚糖

等［22］。除了 β-（1 → 3，1 → 4）- 葡聚糖只在禾本

科和其他极少数植物中存在，其他类型的半纤维素

在所有陆生植物细胞壁中都存在，但在不同植物和

不同细胞类型中其结构和丰度有很大的差异［23］。木

葡聚糖是初生细胞壁中含量最高的半纤维素，可以

与纤维素微纤维以及果胶进行交联，形成复杂的木

葡聚糖 - 果胶 - 纤维素网络，为初生细胞壁提供机

械支撑［22, 24］。半纤维素主要由位于高尔基体膜上的

糖基转移酶（glycosyltransferases，GTs）家族和类纤

维素合成酶家族（cellulose synthase-like，CSL）参与

合成，其中类纤维素合成酶 CSLC 家族成员参与合

成木葡聚糖的主链［23, 25-26］；GT43 家族成员 IRX9 和

IRX14 以及 GT47 家族成员 IRX10 参与木聚糖主链

的合成［27-28］；类纤维素合成酶 CSLA 和 CSLD 家族
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成员参与甘露聚糖和葡甘露聚糖的合成［29］；CSLF

和 CSLH 家族成员参与 β-（1 → 3，1 → 4）- 葡聚糖

的合成［22］。参与各种半纤维素主链合成和侧链修饰

的糖基转移酶可能组成一个复合体发挥功能，而半

纤维素在高尔基体完成主链合成和侧链修饰后通过

囊泡转运至胞外［8］。

1.3 果胶

果胶是富含 α-（1,4）连接的半乳糖醛酸的酸

性多聚糖，是细胞壁多聚糖中结构最复杂的聚合

物［30］。果胶的组成主要包括同型半乳糖醛酸聚糖

（homogalacturonan，HG）， 鼠 李 半 乳 糖 醛 酸 聚 糖 I

（rhamnogalacturonan I，RG-I），鼠李半乳糖醛酸聚糖

II（rhamnogalacturonan II，RG-II）［8］。果胶在高尔基

体中合成并修饰，这个过程需要多种酶的参与，包

括糖基转移酶、乙酰转移酶、甲基转移酶等，这些

酶共同参与构建果胶的复杂高级结构［31］。HG 在果

胶中含量最高，由 α-1,4 连接的半乳糖醛酸聚合而成，

主要由半乳糖醛酸转移酶（galacturonosyltransferase，

GalAT s） 和 果 胶 甲 基 转 移 酶（pectin methyl-
transferase，PMT）参与合成和修饰。RG-I 的主链是

由半乳糖醛酸和鼠李糖组成的双糖重复链，其合成

需要 GalATs 和鼠李糖基转移酶（rhamnosyltransferase，

RhaT）的参与，而侧链的合成需要半乳糖基转移酶

（galactosyltransferase，GalT）和阿拉伯糖基转移酶

（arabinosyltransferases，Ara Ts）的参与。RG-II 的结

构非常复杂，至少由 12 种不同的单糖组成，目前对

参与 RG-II 生物合成的糖基转移酶了解较少，已报

道的有鼠李半乳糖醛酸木糖基转移酶 1-4（rhamno 
galacturonan xylosyltransferase，RGXT 1-4）［32-33］。

HG 在高尔基体合成后以高度甲酯化的形式分泌到

胞外，而在植物生长和响应环境信号的过程中，果

胶甲酯酶（pectin methylesterases，PMEs）选择性地

对其去甲酯化，而去甲酯化的 HG 分子可以在 Ca2+

作用下交联形成“蛋盒结构”（Egg Box），这种结构

的形成使细胞壁网络更加紧密，增强了细胞壁的刚

性［10, 34］。植物通过动态地调控细胞壁果胶的甲酯化

和去甲酯化水平来改变细胞壁的强度，进而调控生

长发育和环境适应性［8, 30］。此外，硼离子也可以通

过硼酸二酯键将两条 RG-II 链共价交联形成二聚体，

这种二聚体的形成可以增强细胞壁的机械支撑，并

在植物生长和发育中发挥重要作用［35-36］。

1.4 细胞壁主要组分的互作

植物细胞壁各组分并不单独发挥作用，而是彼

此之间相互交联形成高度复杂且动态变化的网络结

构［8］。Cosgrove 等［37］提出细胞壁中纤维素微纤丝

包埋在由半纤维素、果胶及细胞壁结构蛋白组成的

水合多糖基质中，各细胞壁组分彼此交联，共同决

定细胞壁的机械特性。目前细胞壁各组分之间的相

互作用已经有了很多的研究，但由于各组分结构的

复杂性以及实验技术的限制，该领域的研究多以体

外实验为主。目前研究较多的是半纤维素与纤维素

的互作，Park 等［24］通过固体核磁共振（solid state 
nuclear magnetic resonance，ssNMR）的方法和生化

实验提出了半纤维素和纤维素互作的“热点”（hot 
spots）模型 ：即半纤维素木葡聚糖可以通过氢键或

其他化学键与纤维素微纤丝紧密交联，将微纤丝捆

绑在一起，增强细胞壁的强度，而这些交联的位点，

就称为“热点”。这些热点还可能是细胞壁扩张蛋白

（expansins，EXPs）的结合位点，在植物酸性生长的

过程中，细胞壁扩张蛋白改变木葡聚糖和微纤丝的

交联方式，将交联在一起的微纤丝解交联，使植物

细胞壁软化而促进纤维素的延伸［38］。固体核磁共振

实验也检测到了果胶和纤维素的交联，且发现在同

型半乳糖醛酸聚糖（HG）缺陷的突变体中，HG 与

纤维素的互作和动力学特性都发生了改变［39］。在细

胞板形成时能够检测到大量的果胶合成，果胶通过

和伸展蛋白（extensins，EXTs）或其他结构蛋白互作，

为新生细胞壁中纤维素合成提供合适的化学环境和

机械支撑［40］。

2 盐胁迫对细胞壁完整性的影响

2.1 盐胁迫对纤维素的影响

盐胁迫会抑制纤维素的合成，而纤维素含量的

改变影响植物对盐胁迫的耐受性。在拟南芥中，纤

维素合成缺陷的突变体 ceas1 和 ceas6 均表现出对盐

胁迫敏感的表型，在盐胁迫下这两个突变体中的纤

维素含量显著降低，植株根尖膨胀，根长变短［41］。

在水稻中，盐胁迫诱导 UGE3（UDP-galactose/glucose 
epimerase 3）基因表达，UGE3 具有 UDP- 半乳糖 / 葡
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萄糖差向异构酶活性，能够为细胞壁多聚糖的合成

提供底物。uge3 突变体表现出严重的生长缺陷以及

在盐胁迫和渗透胁迫下的超敏感表型，而 UGE3 过

表达能提高水稻中纤维素和半纤维素的含量，增强

水稻对盐胁迫和渗透胁迫的耐受性［42］。纤维素合成

酶在植物耐盐中的作用也存在一些相反的例子，例

如在甘蓝中，CesA1 和 CesA6 的 RNAi 沉默系植株均

表现出增强的耐盐性。尽管这些沉默系植株表现出

较低的纤维素和果胶含量，但却有更高的可溶性糖

和脯氨酸含量，以及显著升高的水孔蛋白编码基因

PIP2;2 和 PIP2;3 的表达水平［43］。

植物细胞壁纤维素的合成需要多个辅助蛋白

的帮助。研究表明，CSCs 通过 CSI1 蛋白与微管结

合并在微管的引导下合成纤维素，而在盐胁迫处

理的情况下，微管迅速发生解聚，纤维素合成酶

复 合 体 CSCs 从 质 膜 上 内 吞， 进 入 MASCs/SmaCCs

（microtubule-associated CesA compartments/small CesA 
compartments）小体，最终抑制纤维素的合成。在盐

胁迫处理后的生长恢复阶段，CC1/CC2 蛋白促进微

管的重聚，CSCs 又重新回到质膜，并恢复纤维素的

合成（图 1）。CSI1 和 CCs 蛋白对于纤维素的合成是

必需的，csi1 和 cc1cc2 突变体均表现出对盐胁迫敏

感的表型［21, 41］。另一个与 CSCs 互作的组分 KOR1

也参与盐胁迫响应，KOR1 具有葡聚糖内切酶活性，

能够促进纤维素合成，kor1 突变体也表现出生长减

缓和对盐胁迫敏感的表型。正常生长条件下，KOR1

在质膜和 TGN 之间持续性地循环运输，当遭受盐

胁迫时，KOR1 在质膜和 TGN 之间的循环被打破，

KOR1 滞留在质膜或是被运输至液泡降解，最终导

致纤维素合成受到抑制［44］。

2.2 盐胁迫对半纤维素的影响

半纤维素通过与纤维素微纤丝的交联影响细胞

壁的机械特性。在盐胁迫下，半纤维素的修饰对于

植物调控细胞壁延展性，以及平衡生长和胁迫响应

是至关重要的［45］。木葡聚糖内转葡糖基酶 / 水解酶

（xyloglucan endotransglucosylase/hydrolases，XTHs）

家族蛋白可以重聚或者剪切木葡聚糖，从而产生木

葡聚糖分子高聚物或是嵌合的低聚物，进而影响木

葡聚糖与纤维素的交联，最终改变细胞壁的延展

性［45-46］。前人研究表明 XTHs 家族蛋白能够通过

调控细胞壁可塑性来响应盐胁迫，但不同 XTH 蛋

白在盐胁迫下行使不同甚至相反的功能。在拟南芥

中，盐胁迫诱导 XTH30 基因的表达，但 XTH30 功

能缺失突变体表现出增强的耐盐性，而 XTH30 过表

达植株表现出对盐胁迫敏感的表型［46］。在番茄中过

表达胡椒 XTH3（CaXTH3）和柿子 XTH1（DkXTH1）

能够增强番茄对干旱和盐胁迫的耐受性［45］。此外，

XTHs 还能够响应植物激素参与调控盐胁迫下细胞

壁的修饰，如盐胁迫通过油菜素内酯（brassinolide，

BR）信号通路转录因子 BES1 上调 XTH19 和 XTH23
的表达。拟南芥 xth23 和 xth19xth23 突变体均对盐

胁迫敏感，而过表达 BES1 可以增强野生型的耐盐

性并部分回补 xth19xth23 突变体的盐敏感表型［47］。

2.3 盐胁迫对果胶的影响

植物细胞壁中的果胶带负电荷，能够可逆地结

合阳离子如 Ca2+、Na+ 等［48］。细胞壁中去甲酯化的

果胶通过结合 Ca2+ 形成“蛋盒结构”而交联在一起，

增强细胞壁刚性。研究表明，当植物暴露在高盐环

境中时，过量的单价阳离子 Na+ 可能会取代 Ca2+ 结

合果胶，从而破坏果胶的正常交联，致使细胞的伸

长受到抑制［10］。果胶甲酯化的程度与植物细胞壁的

刚性密切相关，植物主要通过果胶甲酯转移酶 PMEs

和 PMEs 抑制子（PME inhibitors，PMEIs）这两类蛋

白来动态地调控果胶甲酯化水平，这两个家族蛋白

已经被广泛报道参与盐胁迫响应［45］。盐胁迫可以诱

导 PMEs 的激活，促进细胞壁中松散结合的果胶的

去甲酯化，而结合去甲酯化果胶的 FER 可以感知到

这种变化，进而启动下游的盐胁迫响应（图 1）［49］。

在拟南芥中，氯化钠处理能诱导 PME31 基因的表达，

同时 pme31 突变体表现出对盐胁迫敏感的表型［50］。

相反地，拟南芥中 PMEI13 的基因表达受到氯化钠

和 ABA 处理抑制，但过表达 PMEI13 的拟南芥表现

出更耐盐的表型［51］。在番茄中过表达茶树 CsF3H
基因能显著降低 PMEs 的活性并增强植物耐盐性［52］。

上述结果表明，PME 和 PMEI 家族中不同的成员在

盐胁迫响应中表现出不同甚至相反的作用，这可能

反映盐胁迫下果胶甲酯化水平动态调控的复杂性。

果胶在植物体内生物合成与降解也与耐盐性
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密切相关。盐胁迫可以通过影响转录因子 BPC1/2

和 CBF1/2/3 的表达调控半乳聚糖合成酶 1（glactan 
synthase 1，GALS1）编码基因的表达，进而精准地

调控植物体内半乳聚糖的水平，提高植物对盐胁迫

的耐受性［53-54］。在拟南芥 sos6 突变体中，编码参与

果胶生物合成的 CSLD5 基因发生缺陷，导致植物细

胞壁木聚糖和果胶合成受阻，植物对干旱和盐胁迫

的敏感性增加［55］。在水稻 ndl1 突变体中，编码类

纤维素合成酶的 OsCLSD4 基因功能缺陷，植物体内

木聚糖和纤维素含量降低，果胶含量增加，植株表

现出生长缺陷和盐敏感表型［56］。水稻中多聚半乳糖

醛酸酶（polygalacturonase 1，PG1）参与细胞壁中果

胶的降解，过表达 PG1 的 β 亚基 OsBURP16 能够促

进果胶降解，同时增加水稻对盐胁迫的敏感性。与

之类似地，提高能够结合并促进 OsBURP14/16 基因

表达的 OsEIL2 蛋白的丰度也能增加水稻的盐敏感

性，而 OsEIL2 的敲除系则表现出更耐受干旱和盐胁

迫的表型［57-58］。

3 植物维持盐胁迫下细胞壁完整性的分子 
机制

3.1 植物感知盐胁迫下细胞壁完整性变化的分子

机制

细胞壁完整性的感受机制在酵母中研究较多，

酵母中存在专门作为细胞壁完整性感受器的家族蛋

白（Wsc1-3、Mid2、Mtl1），这些感受器有高度 O-
甘露糖基化的胞外结构域，能够通过胞外域与细胞

壁多聚糖结合并直接感知细胞壁的变化［9］。在盐胁

迫下，植物细胞壁多聚糖的分子组成、聚合物的结

植物细胞壁是由纤维素、半纤维素、果胶、糖蛋白等组分相互交联形成的高度复杂且动态变化的网络结构。盐胁迫会诱导细胞壁多聚糖的组分和结构发生变

化，比如促进去甲酯化果胶含量的增加，而这些细胞壁变化能够被细胞壁完整性感受器，如 CrRLK1Ls、LRXs 和 WAKs 等蛋白感知并启动下游细胞壁修复机制，

进而维持盐胁迫下细胞壁的完整性和增强植物的盐胁迫适应性

Plant cell wall is composed of an intricate network of dynamically connected matrix, including cellulose, hemicellulos, pectin, and glycoproteins. Salt stress can trigger the 
alteration of cell wall compositions and structures, such as promoting the accumulation of de-methylesterified pectin. Salt stress-induced cell wall changes can be perceived by 
cell wall integrity sensors, such as CrRLK1L, LRXs and WAKs, and these proteins are able to activate intracellular signaling pathways to repair cell wall, and finally maintain 
cell wall integrity under salt stress and enhance the adaptability of plants to high salinity

图 1 植物调控盐胁迫下细胞壁完整性的示意图

Fig. 1 A schematic illustration of the regulation of cell wall integrity in plants under salt stress
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构和交联状态都会发生改变，而植物也进化出了相

应的蛋白来感知细胞壁的完整性。拟南芥 CrRLK1L

（Catharanthus roseus receptor-like kinase 1-like）家族

蛋白的胞外含有两个可以结合多聚糖的 malectin 结

构域，被认为能够直接参与感知植物细胞壁的完整

性［59］。FER 是 CrRLK1L 家族的重要成员，近些年

的研究表明 FER 的胞外结构域可以直接结合细胞壁

中去甲酯化的果胶参与感知盐胁迫或机械压力引起

的果胶变化并启动下游应答［12, 60-61］。FER 突变会导

致植物对盐、低温、热等非生物胁迫的敏感性显著

增加［10］，说明 FER 在感知植物细胞壁完整性并响

应环境胁迫的过程中起到非常重要的作用，但 FER

能否与其他细胞壁多聚糖或者结构蛋白互作来感知

细胞壁完整性以及这些互作组分是否直接通过影响

FER 的功能来传递信号值得更加深入的研究。

在植物细胞壁中还存在一类糖蛋白 Leucine-rich 
repeat extensins（LRXs），LRXs 可 以 通 过 其 C 端 阿

拉伯糖基化修饰的 extensin 结构域锚定在细胞壁中，

同时通过 N 端的 LRR 结构域与 FER 的配体 RALFs

多肽相互作用［62］。在拟南芥中，在营养组织表达的

LRX3/4/5 与 RALF22/23 和 FER 组成一个作用元件

来调控盐胁迫响应（图 1），lrx345 和 fer-4 突变体以

及 RALF22 过表达的植株都表现出相似的生长缺陷

以及对盐胁迫敏感的表型［63］。LRX4 的 LRR 结构域

被报道可以直接和 FER 胞外域互作来响应环境信号，

共同调控液泡的形态发生［64］。因此，LRXs 可能也

是植物感受细胞壁完整性的一个重要组分，但其具

体是如何感知细胞壁的变化仍然未知。目前的研究

表明 LRXs 与果胶存在密切的联系，在拟南芥花粉

管中，lrx9/10/11 突变体中果胶和胼胝体异常积累，

花粉管发育异常［65］。LRXs 是否通过与果胶交联来

感知细胞壁完整性并启动盐胁迫响应值得进一步的

研究。另外，LRXs 介导的盐胁迫信号转导是否依赖

或独立于 RALFs 和 FER 也仍需进一步的研究。

在拟南芥花粉管的识别中，FER 并不是单独

在 起 作 用， 而 是 和 另 外 两 个 CrRLK1L 家 族 成 员

HERK1 和 ANJ 共 同 发 挥 功 能［66］。 在 盐 胁 迫 响 应

中，FER 也与另外两个 CrRLK1L 家族成员 THE1 和

HERK1 一起感知盐胁迫下果胶的变化（图 1），并

通过 MPK6 信号通路来负调控盐胁迫响应基因的表

达［49］。与 fer-4 突变体类似，the1-4herk1 双突变体

也表现出生长缺陷和对盐胁迫敏感的表型。这些结

果表明 CrRLK1L 家族的不同成员可能组成复合体来

共同感知生长发育过程中和各种环境胁迫下细胞壁

完整性的变化，但这种复合体形成的分子机制及其

意义仍需更加深入的研究。

WAKs（wall-associated kinases） 是 丝 氨 酸 / 苏

氨酸受体激酶家族的成员，其胞外域也能够与果胶

结合。在植物遭受生物胁迫时，WAKs 感知细胞壁

果胶的变化并启动下游免疫反应［10］。WAKs 也被报

导参与非生物胁迫响应，水稻中 OsWAK112 的基因

表达受到盐胁迫的抑制，过表达 OsWAK112 显著加

重了植物对盐的敏感性，而敲除 OsWAK112 的植株

耐盐性增强［67］，但在大麦中 HvWAK1 基因的转座子

插入突变体表现出对盐胁迫敏感性增加的表型［68］。

富含亮氨酸重复的受体激酶 MIK2 也参与感知细胞

壁中纤维素合成缺陷并启动下游相关响应，并且以

THE1 依赖的方式调控植物根的生长方向和盐胁迫响

应［69］，但 THE1 和 MIK2 之间的具体作用机制仍未

清晰，是否有其他蛋白的参与也需要进一步的研究。

3.2 植物维持盐胁迫下细胞壁完整性的分子机制

当植物遭受盐胁迫时，植物细胞壁的组分和结

构发生改变，细胞壁完整性的感受器迅速感知到这

些变化并启动下游相关响应调控细胞壁组分的合成

和修饰，进而调整细胞壁的状态，使植物能够适应

各种环境胁迫。在早期的信号响应中，盐胁迫能够

诱导 Ca2+ 内流，并且这个过程依赖于 FER，进入细

胞内的 Ca2+ 能够激活细胞壁修复通路，进而维持盐

胁迫下细胞壁的完整性，防止植物细胞因为没有坚

固的细胞壁对抗膨压而破裂［12］。MAPK 信号级联响

应在植物胞内信号转导中起着至关重要的作用，其

中 MPK6 的磷酸化激活是各种环境胁迫的重要分子

标记，盐胁迫和冷胁迫都能诱导 MPK6 的迅速激

活［70］。 盐 胁 迫 下，FER、THE1 和 HERK1 能 够 组

成一个复合体感知细胞壁果胶的变化并通过负调控

MPK6 来调控下游响应。在 fer-4 和 the1-4herk1 突变

体中，盐胁迫诱导了更强的 MPK6 磷酸化激活，盐

胁迫响应相关标志基因的表达也显著升高［49］。研

究还表明，MPK6 能够通过直接与微管结合蛋白
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MAP65-1 相互作用来调控盐胁迫诱导的微管解聚，

从而促进植物对盐胁迫的适应性［71］。

在盐胁迫下，纤维素的含量会降低，而植物需

要通过重新合成纤维素来维持细胞壁的完整性。细

胞壁中纤维素合成与微管的动态密切相关。在盐胁

迫下，微管解聚后又会发生重聚，而微管的这种动

态变化对于植物合成适应高盐环境的纤维素具有

重要的意义［21］。在外源添加促进微管解聚的药物

oryzalin 能够增强植物对盐胁迫的耐受，而添加促进

微管聚合的药物 taxol 则加重了其盐敏感性［72］，说

明微管的解聚是植物适应盐胁迫所需要的。微管的

动态变化主要受微管结合蛋白 MAPs（microtubule-
associated proteins）调控。在拟南芥 map65-1 突变体 
中，短时间氯化钠处理诱导的微管解聚受到抑制，

其对盐敏感性显著增加［71］。微管结合蛋白 CC1/2 对

于盐胁迫处理后期微管的重聚和 CSC 重新组装并回

到质膜是必需的（图 1）［21］。CC1 蛋白可以通过其

N 端 4 个保守的疏水基序直接与微管结合，促进微

管聚合和成束，进而调节纤维素合成，维持植物在

盐胁迫下的生长。将 CC1 与微管结合的两个主要位

点突变后，CESA 在质膜上的移动异常，植物对盐

敏感性增加［73］。CC1 与微管之间的动态结合对于盐

胁迫下微管的解聚和重聚至关重要，但是植物调控

CC1 与微管结合的分子机制还不清楚。动物中 Tau 
蛋白含有与 CC1 相似的微管结合基序，研究表明

Tau 蛋白的翻译后修饰，如磷酸化修饰，会影响其

与微管的互作［74］，而在 CC1 的微管结合基序区域

也含有多个预测的磷酸化位点，因此，植物是否通

过调控 CC1 的磷酸化来影响其在盐胁迫下与微管的

结合值得进一步的研究。

4 展望

盐胁迫是限制植物生长和发育的重要环境因素

之一。细胞壁作为植物细胞的第一道屏障，是最先

受到胁迫影响的部位，因此，植物在细胞壁里第一

时间感知盐胁迫的存在并诱导细胞内胁迫响应，对

于提高植物的耐盐性至关重要。本文概述了盐胁迫

下细胞壁各组分的变化以及植物感知并维持细胞壁

完整性分子机制。目前的研究结果阐明了细胞壁完

整性在植物耐盐中的重要作用，但同时也带来了一

些新的科学问题。

4.1 细胞壁完整性的感受机制

虽然目前已经鉴定出了很多参与感知细胞壁完

整性的蛋白，如 CrRLK1L 家族成员、LRXs、WAKs

等，但其具体的感受机制仍未明晰。目前还需要解

决的问题包括 ：这些蛋白分别与哪些细胞壁组分结

合，通过什么样的方式结合，结合后如何感知细胞

壁组分的变化，感知细胞壁变化后如何将信号传递

到细胞内来激活下游信号响应。此外，这些感受器

蛋白之间是否存在直接的调控关系，以及是否还有

其他未发现的细胞壁完整性感受器也都值得进一步

研究。

4.2 介导盐胁迫响应的Ca2+通道

盐胁迫早期信号转导与 Ca2+ 关系密切。虽然鞘

脂 GIPCs 能够感知盐胁迫并激发 Ca2+ 内流，但是具

体介导盐胁迫下 Ca2+ 内流的 Ca2+ 通道仍未被鉴定到。

研究表明 FER 通过 Ca2+ 信号来激活细胞壁修复途径，

因此，挖掘 FER 调控的 Ca2+ 通道将有助于解析植物

维持盐胁迫下细胞壁完整性的分子机理。

4.3 细胞壁组分修饰蛋白的功能解析

盐胁迫引起细胞壁多聚糖的组成和结构发生

改变。相应地，植物也通过改变各种细胞壁修饰酶

的活性来调整细胞壁的状态，实现对胁迫环境的适

应性。细胞壁果胶甲酯化水平的变化是植物响应环

境胁迫的主要方式，也是植物感知细胞壁变化的重

要途径。细胞壁中果胶甲酯化水平主要由 PMEs 和

PMEIs 这两大家族蛋白来动态调控，但目前关于盐

胁迫对这两类蛋白活性影响的研究还相对较少。未

来我们需要继续深入研究盐胁迫对 PMEs 和 PMEIs

功能的影响以及对细胞壁果胶甲酯化状态的影响，

从而解析植物感知盐胁迫下细胞壁完整性的分子

机理。

4.4 利用细胞壁完整性定向选育耐盐作物

目前关于盐胁迫下细胞壁完整性调控的研究主

要在模式植物拟南芥中开展，而在作物中进行的相

关研究还很少。随着基因编辑技术和转基因体系的

日益成熟，通过在作物中对盐胁迫下调控细胞壁完

整性的重要基因进行基因编辑或过表达，将有助于

我们解析细胞壁完整性在作物耐盐中的作用，并为
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培育兼顾耐盐和产量的作物新品种提供重要的遗传

资源和策略。
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