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摘要　 从激素、渗透调节物质、活性氧清除系统和蛋白质 ４ 个方面综述了植物应对非生物胁迫的机制，并展望了植物应对非生物胁迫今
后的研究方向，为提高植物的抗逆性研究提供了理论依据。
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　 　 植物在自然环境中经常会受到旱涝、盐渍、高低温等各

种非生物胁迫，这些胁迫影响了植物的生长发育，并造成农

作物的减产。 植物无法自由移动，因此，在长期的进化过程

中，植物从分子、细胞、生理生化水平等各个层面形成了相应

的机制来应对这些恶劣胁迫，使其能够在各种环境下生

存［１］。 笔者从激素、渗透调节物质、活性氧清除系统以及蛋

白质 ４ 个方面介绍了植物应对非生物胁迫的机制，以期为提

高植物的抗逆性提供理论依据。
１　 植物激素对非生物胁迫的响应

植物内源激素在植物的生长发育以及分化等生命活动

中发挥着非常重要的作用，植物体内激素的变化受到外界环

境改变的影响，其合成受到逆境胁迫的诱导。 当植物遭受逆

境胁迫时，体内的激素水平会发生一系列变化，从而启动或

者调节某些与抗逆相关的生理生化过程来完成对逆境的

响应。
１．１　 脱落酸（ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ，ＡＢＡ） 　 长期以来，人们将 ＡＢＡ
与种子休眠、植物生长抑制以及器官衰老脱落等生理过程联

系在一起，随着研究的深入，ＡＢＡ 在植物响应多种非生物胁

迫方面的作用得到了更多的关注和挖掘。 研究表明，植物在遭

受干旱、高盐、低温等环境胁迫时，会在体内迅速积累 ＡＢＡ。
ＡＢＡ 对植物的影响是多方面的：改变气孔阻力来调节叶片蒸

腾速率［２－５］；促进渗透胁迫物质如脯氨酸等的合成和积累；通过

ＡＢＡ 信号的转导改变胁迫相关基因的表达等［６－７］。
在干旱胁迫下，土壤含水量降低，植物根系中 ＡＢＡ 的浓

度升高，ＡＢＡ 作为信号分子通过木质部运输到地上部［８］。 叶

片中 ＡＢＡ 的含量升高，开启保卫细胞膜上的 Ｋ＋外流通道，同

时抑制 Ｋ＋内流通道，从而使叶片气孔开度受抑或者关闭气

孔，减少水分蒸发，保持植物体内水分平衡以增强对干旱的

耐性［９］。 Ｓａｎｅｏｋａ 等［１０］关于高粱中 ＡＢＡ 和盐胁迫对甜菜碱

和甜菜醛脱氢酶（ＢＡＤＨ）的影响的研究表明，甜菜醛脱氢酶

基因的表达受盐胁迫和 ＡＢＡ 处理的诱导，ＡＢＡ 处理能够引

起植物中甜菜醛脱氢酶基因表达量的升高，而 ＡＢＡ 合成抑

制剂能够使植物中 ＡＢＡ 浓度和甜菜醛脱氢酶基因的表达量

降低，表明盐胁迫下，ＡＢＡ 能够促进渗透调节物质甜菜碱和

ＢＡＤＨ 的合成以缓解盐害对植物造成的伤害。
１．２　 乙烯　 乙烯存在于植物的各个组织、器官中，参与调控

植物种子萌发、开花、果实成熟、衰老等生长发育过程。 此

外，在某些情况下，植物能够通过产生乙烯来减轻环境胁迫

的影响。 正常情况下，乙烯在植物体内的含量非常低，而当

植物受到胁迫刺激时，作为气态分子的乙烯能够迅速向邻近

组织扩散，将信号传递出去。
干旱条件下，水分亏缺的植物会产生大量乙烯加速老叶

的脱落，从而降低蒸腾作用，保持水分平衡。 因此，干旱胁迫

下植物体内乙烯增加是植物对于逆境胁迫的一种响应。 水

稻中与乙烯应答反应相关的 ＥＲＦ 类基因 ＯｓＤＥＲＦ１ 受干旱胁

迫诱导，过表达该基因增强了植物对干旱的敏感性，而干扰

材料则表现出较强的抗旱性，研究发现，ＯｓＤＥＲＦ１ 能够激活

ＥＲＦ 抑制子抑制乙烯合成相关基因的表达从而抑制乙烯的

合成，表明乙烯参与植物对于干旱胁迫的响应［１１］。 乙烯的

合成也受盐胁迫的诱导，拟南芥中乙烯合成相关基因在高盐

胁迫下表达量显著升高；烟草的 ＮｔＡＣＳ１、ＮｔＡＣＯ１、ＮｔＡＣＯ２ 以

及 ＮｔＡＣＯ３ 基因都能响应高盐胁迫的诱导［１２］；烟草的Ⅱ类乙

烯受体 ＮＴＨＫ１ 基因过表达植株对盐的敏感性增强，而且影

响与盐胁迫相关基因的表达［１３－１４］。
２　 渗透调节物质对非生物胁迫的响应

干旱、高盐、高低温等非生物胁迫都会对植物产生直接

或者间接的水分胁迫，而植物细胞主要通过各种无机和有机

物质的积累来提高溶质浓度，降低渗透势，增强植物的保水
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能力，从而适应胁迫环境，这种现象称为渗透调节（ｏｓｍｏｒｅｇｕ⁃
ｌａｔｉｏｎ 或 ｏｓｍｏｔｉｃ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ，ＯＡ）。 参与渗透调节的物质大致

分为 ２ 类：无机离子，如 Ｋ＋、Ｎａ＋、Ｃａ２＋ 等；有机溶质，如脯氨

酸、甜菜碱、可溶性糖和多元醇等。 渗透物质的分子质量比

较小，能被细胞膜保持，不易引起酶结构变化，生成迅速且累

积量能够达到调节渗透势的作用。
２．１　 无机离子　 植物细胞对于无机离子的吸收是一个主动

的过程，该过程需要 ＡＴＰ 和通道蛋白的参与。 植物在水分

胁迫环境下，Ｎａ＋ 通过 Ｎａ＋ ／ Ｋ＋ 通道蛋白和细胞膜进入细胞

内，该过程能够激活细胞膜上的 Ｎａ＋ ／ Ｈ＋ 逆转运蛋白以及

Ｈ＋ ／ ＡＴＰａｓｅ，导致 Ｎａ＋的外排和液泡内运输。 同时，植物细胞

能够大量吸收 Ｋ＋和 Ｃａ２＋来保持细胞内外和液泡内外的离子

平衡。 作为植物生长发育的第二信使，Ｃａ２＋参与植物响应各

种胁迫环境。 外界胁迫能够导致植物细胞内 Ｃａ２＋浓度的增

加，Ｃａ２＋浓度的变化会引起植物一系列的生理生化反应，从而

完成逆境的适应。 研究发现，大豆中 Ｃａ２＋浓度的增加能够通

过减少 Ｋ＋ 的外流来降低或消除 Ｎａ＋ 盐对植物造成的

损害［１５］。
２．２　 脯氨酸　 脯氨酸是植物体内重要的渗透调节物质，植物

在遭受干旱、高盐、高低温以及重金属等胁迫时，通过增加脯

氨酸合成以及减少脯氨酸降解来积累脯氨酸，以响应和适应

逆境胁迫。 脯氨酸在非生物胁迫中的作用主要包括：保持植

物细胞和环境的渗透平衡，减小渗透胁迫对植物的损害；与
胁迫条件下产生的自由基反应，清除活性氧；通过与蛋白质

结合增加蛋白质的可溶性，以增加酶的稳定性，保护酶和膜

的结构；作为快速补偿的氮源、碳源，帮助植物从胁迫中恢

复；作为逆境胁迫信号，激活与逆境胁迫相关的多种

反应［１６－２１］。
２．３　 甜菜碱　 甜菜碱是一种生物碱类的渗透保护剂，是高等

植物中主要的代谢积累物质。 甜菜碱由胆碱经胆碱单氧化

酶（ＧＭＯ）和甜菜碱醛脱氢酶（ＢＡＤＨ）氧化得到。 在渗透胁

迫下，植物细胞内甜菜碱大量积累，一方面维持膨压起到渗

透调节的作用；另一方面，甜菜碱能够稳定生物大分子的结

构和功能，解除渗透胁迫对酶活性的损伤，维持膜系统的稳

定性。
３　 植物活性氧清除系统对非生物胁迫的响应

正常情况下，植物体内的活性氧（ＲＯＳ）不能对植物造成

损害，因为植物具有活性氧清除系统，使活性氧的产生和清

除处于动态平衡中。 而在逆境胁迫下，这种平衡被打破，活
性氧大量产生。 活性氧攻击膜系统，造成膜脂组分改变，膜
上多种酶的构向发生改变，膜选择透性丧失，电解质和某些

小分子有机物质外泄；线粒体和叶绿体的形态结构受到破

坏，光合作用和呼吸代谢紊乱，严重时会导致植物死亡［２２－２５］。
活性氧清除系统主要包括 ２ 类物质：一类是由超氧化物歧化

酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）等组成的

酶促保护系统；另一类是还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）、类胡萝卜

素（Ｃａｒ）、维生素 Ｅ 等抗氧化还原物质。
３．１　 超氧化物歧化酶（Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ Ｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ） 　 ＳＯＤ

处于活性氧清除系统的第一道防线，能够使 Ｏ２
－转化为 Ｏ２ 和

Ｈ２Ｏ２，从而降低活性氧自由基对细胞的毒害［２６－２８］。 ＳＯＤ 是

一种含金属的抗氧化酶，植物 ＳＯＤ 根据结合的金属分为 ３ 种

类型：Ｍｎ－ＳＯＤ、Ｃｕ ／ Ｚｎ－ＳＯＤ 和 Ｆｅ－ＳＯＤ。 植物细胞的不同亚

细胞结构中 ＳＯＤ 的类型不同：Ｃｕ ／ Ｚｎ－ＳＯＤ 主要存在于植物

的细胞质和叶绿体中；Ｍｎ－ＳＯＤ 一般存在于线粒体中；Ｆｅ－
ＳＯＤ 主要存在于某些植物的叶绿体中。 Ｆｅ－ＳＯＤ 和 Ｍｎ－ＳＯＤ
的同源性很高，但其抗氧化性并不相同。 Ｆｅ－ＳＯＤ 的酶活性

受 Ｈ２Ｏ２ 抑制，主要保护敏感的可溶性蛋白；Ｍｎ－ＳＯＤ 的酶活

性不受 Ｈ２Ｏ２ 和 ＫＣＮ 抑制，主要对 ＤＮＡ 起保护作用；Ｃｕ ／ Ｚｎ－
ＳＯＤ 是含量最丰富的超氧化物歧化酶，酶活性受 Ｈ２Ｏ２ 和

ＫＣＮ 抑制［２９］。
３．２　 过氧化氢酶（Ｃａｔａｌａｓｅ，ＣＡＴ） 　 ＣＡＴ 是植物体内重要的

活性氧清除酶，是氧化还原酶的一种。 ＣＡＴ 能够催化 ＳＯＤ
分解产物Ｈ２Ｏ２ 为 Ｏ２ 和Ｈ２Ｏ，但因其与Ｈ２Ｏ２ 的亲和力较弱，
一般情况下需要与 ＡＰＸ 共同作用。 研究发现，盐地碱蓬

（Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ Ｌ．Ｐａｌｌ）中编码过氧化氢酶的基因 Ｓａｃａｔ１ 和 Ｓｓ⁃
ｃａｔ２ 能够被盐处理诱导表达，生理分析表明盐胁迫下过氧化

氢酶的活性显著提高［３０］。 光盐双重胁迫下，台湾沟叶结缕

草通过调节叶绿体 ＣＡＴ、ＳＯＤ 的活性来防御和适应胁迫［３１］。
３．３　 过氧化物酶（Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯＤ） 　 ＰＯＤ 能够将植物体内

的 Ｈ２Ｏ２ 催化分解为 Ｏ２ 和 Ｈ２Ｏ，从而减小氧化胁迫对植物细

胞的损害［３２］。 ＰＯＤ 与 ＳＯＤ、ＣＡＴ 在植物体内协同合作，共同

完成活性氧清除任务，但在不同植物间占主导的类型不完全

相同。 比较盐生牧草和沙生牧草抗氧化特性方面发现，沙生

牧草主要通过提高 ＰＯＤ 活性来提高抗氧化能力，盐生牧草

则是主要通过提高 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 的活性来实现活性氧的

清除［３３］。
４　 蛋白质对非生物胁迫的响应

非生物胁迫能够抑制正常蛋白的合成，并诱导形成逆境

蛋白，因此，植物在遭受非生物胁迫前后体内蛋白的类型和

表达量均会发生变化［３４－３５］。 参与植物响应非生物胁迫的蛋

白主要分为 ２ 类：一类是功能蛋白，如热激蛋白、渗透调节蛋

白、ＬＥＡ 蛋白等能够直接发挥作用；另一类是调节蛋白，如转

录因子（ＮＡＣ、ｂＺＩＰ、ＭＹＢ、锌指蛋白等）和某些激酶，能够通

过感受和传递胁迫信号来参与逆境胁迫。 干旱、高盐、低温

等非生物胁迫能够诱导多种不同的逆境蛋白，而不同逆境也

能够诱导相同或者功能类似的蛋白来提高植物的耐性。
Ｗｕ 等［３６］研究发现干旱胁迫恢复浇水后，不同品种水稻

的成熟叶片中蛋白的表达趋势具有一致性，其中生物化学途

径中的关键蛋白质的表达量发生了显著变化，与渗透胁迫相

关的蛋白上调表达，与叶绿素生物合成途径相关的蛋白显著

下调。 Ｌｅｅ 等［３７］在 ４２ ℃处理的水稻幼苗叶片中发现了 ７３
个差异表达的蛋白质，经质谱鉴定的 ４８ 个蛋白大部分属于

氧化还原蛋白、热激蛋白等功能蛋白。 Ｈａｊｈｅｉｄａｒｉ 等［３８］ 利用

蛋白质组学技术研究了大田中干旱胁迫对甜菜的影响，发现

有 ７９ 个蛋白质的丰度发生了显著变化，其中 ２７ 个上调表

达，４４ 个下调表达，８ 个经干旱诱导产生。 Ｃｈｉｔｔｅｔｉ 等［３９］ 利用

６３ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 安徽农业科学　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２０１８ 年



Ｐｒｏ－Ｑ Ｄｉａｍｏｎｄ 磷酸化蛋白质染色方法研究了盐胁迫对磷酸

化蛋白质组表达的影响，发现有 １７ 个蛋白的表达被增强，１１
个蛋白的表达被减弱。 以上研究表明，各种蛋白质在植物响

应非生物胁迫中发挥着重要作用。
４．１　 热激蛋白　 热激蛋白（ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＨＳＰ）是包括

植物在内的各种生物体在高温胁迫下迅速合成的一种蛋白

质［３５］。 研究表明，除高温外，氧化胁迫、理化诱变等也能够

激活其合成。 逆境胁迫会影响生物的膜结构，热激蛋白能够

在逆境胁迫发生时保护蛋白结构，增强膜的稳定性［４０］。
ｓＨＳＰｓ 能够在细胞器和细胞质中穿梭，参与胞内新生蛋白的

折叠、加工、转运、复性以及降解等，保护细胞免受高温伤害；
与 ｍＲＮＡ 结合形成热激粒，保护 ｍＲＮＡ 不受逆境伤害［４１］。
ＨＯＰ３（ＨＳＰ７０－ＨＳＰ９０ 组织蛋白家族的一员）在植物内质网

胁迫中扮演重要角色，而且拟南芥 ＡｔＨＯＰ３ 能够与内质网蛋

白 ＢｉＰ 互作，并协助 ＢｉＰ 蛋白在内质网中的折叠，表明 ＨＯＰ３
在植物响应多种胁迫中都能发挥重要作用［４２］。
４．２　 转录因子　 转录因子（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ，ＴＦ）是指能够

与基因启动子中的顺式作用元件特异性结合来激活或者抑

制目的基因表达的蛋白质。 此外，还有些转录因子不能够直

接与顺式作用元件结合，而是通过与其他的转录因子互作，
来间接调控目的基因的表达。 当植物遭受外界非生物胁迫

时，体内会发生一系列信号传导过程，最终能够诱导植物相

关抗性基因的表达，转录因子在这个过程中发挥着分子开关

的作用。 多种转录因子参与了植物响应各种非生物胁迫，如
ＮＡＣ 家族、ｂＺＩＰ 家族、ＭＹＢ 家族、锌指蛋白等。

鹰嘴豆 ＣａｒＮＡＣ４、ＣａｒＮＡＣ５ 和 ＣａｒＮＡＣ６ 基因能够增强转

基因拟南芥植株对干旱胁迫的耐性［４３－４５］。 盐胁迫下，菊花

ＤｇＮＡＣ１ 基因过表达植株中 ＭＤＡ 和活性氧的积累要少于野

生型，而 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 的活性要高于野生型，胁迫相关基

因的表达量增加，表明该基因在植物响应盐胁迫中具有正向

的调控作用［４６］。 甘薯 Ｃ２Ｈ２ 型锌指蛋白基因 ＩｂＺＦＰ１ 在拟南

芥中过表达能够显著增强植株对干旱和高盐胁迫的耐性，并
诱导胁迫响应相关基因的上调表达［４７］。 ｂＺＩＰ 转录因子基因

ＧｍＦＤＬ１９ 的表达受 ＡＢＡ、ＰＥＧ ６０００ 和盐胁迫的诱导，该基因

过表达能够增强大豆对干旱和盐胁迫的耐性［４８］。
５　 展望

植物的生长发育过程面临着来自外界环境的各种胁迫，
研究植物应对这些非生物胁迫的机制对于提高植物的抗逆

性具有重要意义。 近年来，越来越多在植物逆境胁迫中发挥

作用的因子被发现，极大地丰富了人们对植物抗逆性分子机

制的认识。 然而，许多研究仅仅停留在得到抗逆相关基因或

蛋白的层面上，对其如何参与非生物胁迫以及在非生物胁迫

中发挥的具体作用仍然不够明确，需要进一步研究。
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导致了经济效益低，降低了农户种植扁豆的积极性。 因此，
已选育的扁豆新品种（如交大系列的紫雪糯［３］、红玫瑰；邦达

公司的红玉、翠玉［４］；省农科院的苏扁 １ 号、苏扁 ２ 号、苏研

红扁豆［５］等优良品种）需尽快应用到生产实践中去；同时要

加大宣传和培训力度，对已经有初步研究成果的栽培技术

（如密植技术［１８－１９］、矮化栽培技术［８］、早熟栽培技术［９－１１］、病
虫害绿色防控技术［１２－１７］、高效栽培模式［１７－１８］等）需进一步探

索、总结，在生产实践中加以推广应用，切实提高扁豆种植的

经济效益、社会效益和生态效益。
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