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干旱胁迫下植物根源化学信号研究进展

李冀南1,李朴芳1,孔海燕1,熊俊兰1,王绍明2,熊友才1,2,*

(1. 兰州大学干旱与草地生态教育部重点实验室,甘肃兰州摇 730000;2. 石河子大学生命科学学院,新疆石河子摇 832003)

摘要:土壤干旱胁迫诱导植物根系产生根源化学信号,经运输系统长距离传输到地上部分,降低气孔导度,抑制蒸腾作用,从而

提高植物的水分利用效率。 根源化学信号包括脱落酸(ABA)、细胞分裂素(CTK)、生长素、木质部 pH 值和钙离子(Ca2+)等,其
中以 ABA 为主的植物根源信号通路研究得最为广泛和深入。 总结了几种主要的化学根源信号物质的基本性质、主要功能和调

节机制,重点对这些信号参与气孔行为、差别基因表达和生长发育方面的研究进展进行了综述。 由于干旱条件下植物根源信号

反应涉及到从分子到群体的一系列复杂过程,各种信号的生理效应呈现交互作用、耦合发生的特点,今后的热点领域将集中在

研究交互网络中合成的的关键物质和揭示这些物质在分子及生理水平上的作用机理上。 根源化学信号研究正朝向“以分子和

生理研究为基础、不同尺度的结构和功能耦合冶的方向发展。
关键词:干旱胁迫;根源信号;机制;脱落酸(ABA);钙离子

Current progress in eco鄄physiology of root鄄sourced chemical signal in plant under
drought stress
LI Jinan1, LI Pufang1, KONG Haiyan1, XIONG Junlan1, WANG Shaoming2, XIONG Youcai1,2,*

1 MOE Key Laboratory of Arid and Grassland Ecology, Lanzhou University, Lanzhou 730000, China

2 College of Life Science, Shihezi University, Shihezi 832003, China

Abstract: Since Blackman and Davies found root鄄sourced chemical signals formed when soil was drying, many subsequent
experiments have elucidated how root鄄shoot communication might operate. Chemical root鄄sourced signals are transmitted
long鄄distance to aboveground parts via the transpiration stream, lowering the stomatal conductance, and inhibiting the
transpiration rate so as to improve the water use efficiency of plants. It has been shown that the chemical signals act as an
“early鄄warning冶 response to soil drying in plants. These root鄄sourced chemical signals include abscisic acid ( ABA),
cytokinins (CTK), auxin, xylem pH, Ca2+, of which the ABA鄄based root signal pathway has been the most extensively and
thoroughly studied in plants. This paper summarizes the basic properties, main functions and regulatory mechanisms of
several major root鄄sourced chemical agents. Most content is focused on current research progress on stomatal behavior
regulation, differential gene expression, and plant growth and development processes under the operation of these signals.
Over the last two decades, most research regarding the eco鄄physiology of chemical root鄄sourced signals has been
accumulated on the crops such as wheat, maize and legumes. According to Xiong and Fan, the soil water content interval
(SWCI) from “switching on冶 to “ turning off冶 root signals was wider in modern wheat varieties than in in older varieties.
There is a significant correlation between SWCI and other parameters such as lethal leaf water potential, maintenance rate of
grain yield and water use efficiency. The results support the influence of root signals on regulatory mechanisms of reactive
oxygen species, osmotica and antioxidant enzyme system in wheat and legume crops. On the other hand, the molecular
mechanism of ABA regulating plant drought adaptation as a major chemical root鄄sourced signal is one of the hottest issues in
this field. Important progress was achieved by Miyazonol et al. who showed that the PYR / PYL / RCAR family of START
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proteins received ABA to inhibit the phosphatase activity of the group鄄A protein phosphatases 2C (PP2Cs), which acted as
major negative regulators in ABA signalling. The crystal structures of the ABA receptor PYL1 were bound with (+)鄄ABA,
and produced a critical complex by the further binding of (+)鄄ABA鄄bound PYL1 with the PP2C protein ABI1. This result
provided a breakthrough understanding on the structural basis of the mechanism of (+)鄄ABA鄄dependent inhibition of ABI1
by PYL1 in ABA signalling. In addition, other types of chemical root鄄sourced signals have been found to act in a different
regulatory role. As a whole, the physiological effects of the various signals mutually interact and are involved with a range of
complex processes from the molecular to the population level. Future research will investigate the key substances produced
from the network of crosstalk and explore the regulatory mechanism of these substances at the molecular and physiological
level. The eco鄄physiology for root鄄sourced chemical signals is following a trend of “ revealing the coupling structural and
functional relationship at different scales under the basis of molecular and physiological mechanisms冶.

Key Words: drought stress; root鄄sourced signaling; mechanism; abscisic acid (ABA); Ca2+

干旱胁迫下,植物根系产生根源化学信号,通过茎杆运输系统到达地上部分,抑制生长和调节植物的水分

利用。 1985 年,英国的 Blackman 和 Davies 用盆栽方法对玉米幼苗的分根实验中,提出了根冠通讯理论。 试

验发现,受到干旱胁迫的那部分根系能够引发地上部分叶片的气孔关闭,但是叶水势、叶膨和脱落酸的含量相

比干旱处理以前并没有发生显著改变[1]。 综述前期研究,参与此过程的化学信号有脱落酸(ABA)、细胞分裂

素(CTK)、生长素(IAA)、酸碱度 pH 值、钙离子(Ca2+)、乙烯前体、苹果酸和其他不可识别的因子(表 1)。 以

根源信号脱落酸(ABA)参与气孔行为调控的根冠通讯理论得到了众多研究提供的大量数据的支持[2鄄7]。 化

学信号通过木质部的运输最终导致了叶片蒸腾减少和叶子生长减慢。 化学信号的发生早于水力信号

(Hydraulic root鄄sourced signal, HRS),因而被称为非水力根源信号(non鄄hydraulic root鄄sourced signal, nHRS,简
称为根信号或者根源信号)。 在土壤水分缺失的条件下,两种信号都会导致气孔导度下降并抑止生长速

率[8]。 在轻度或中度水分胁迫下,化学根源信号起着主导作用[8]。

表 1摇 水分亏缺下几种植物根源化学信号物质及其作用

Table 1摇 Root鄄sourced chemical signal substances and their roles in plant under water deficit

信号物质名称
The name of the substances

作用
Functions

研究来源
References

脱落酸 Abscisic acid (ABA) 传递根源信号和控制气孔导度, 控制植物生长和蒸腾作用 [9鄄11]

细胞分裂素 Cytokinin(CTK) 干旱胁迫下信号响应物质 [12]

生长素 Auxin(IAA) 协同调节气孔关闭 [13]

木质部 pH Xylem pH 协同调节气孔关闭 [14鄄16]

钙离子 Ca2+ 引起如细胞生长、分化、胁迫忍耐、生长抑制及细胞死亡 [17鄄18]

乙烯和苹果酸 Ethylene and Malic Acid 远距离信号,控制气孔关闭 [19鄄21]

根源化学信号作为一种重要的研究对象,不论是在自然条件还是干旱条件下都有重要的应用价值。 它们

在农业生产和植物水分利用效率方面有着广泛的应用[8]。 水在农业上是必不缺少的,但是随着水分的供给

受到限制,通过调节灌溉和让植物的根部局部干燥是当前常用的应对措施[10鄄11]。 这两种方法减少了植物的

蒸腾并限制其营养生长,从而提高了植物的水分利用效率[13]。 一些研究表明,化学信号如 ABA 是随着土壤

水分含量减少而产生的,并作用于叶子上,减少蒸腾和限制生长[13]。
不同信号的功能差异很大,但都是相互关联的。 ABA 是主导,其他信号同时也参与调节反应,彼此之间

形成了复杂的信号交互过程。 前期绝大多数的研究均集中在对某种单一信号的单一研究上,相互之间的协同

或者拮抗效应研究不多,这正是植物根源化学信号的研究结果在实践应用上受限的主要原因。 本文旨在总结

各个不同根源化学信号的结构和功能研究进展,同时也概括信号交互的最新前沿。
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1摇 植物根源信号特征及其生态学意义

以 ABA 为主的根源化学信号在干旱胁迫下对气孔开度的调控具有一定的变化特征。 前期研究表明,根
源信号调控下叶片气孔导度呈现有规律的下降趋势,小麦叶片的非水力气孔敏感性在不同品种之间的表现差

异显著[14]。 通过对 3 个不同倍体小麦的气孔导度变化的回归分析表明,从充分供水到非水力根信号(Non鄄
hydraulic root鄄sourced signal,nHRS)发生为第一阶段,从非水力信号(nHRS)发生到水力信号(Hydraulic root
signal, HRS)开始启动为第二阶段,从水力信号开始到植株干死称之为第三阶段。 根据根源信号的概念,第
二阶段是 nHRS 发挥生理调控作用的阶段。 该阶段叶片的气孔导度下降最快,但下降速率在不同倍体小麦中

差异显著。 其中二倍体和四倍体的下降速率要显著快于六倍体(图 1)。 该模型是不同倍体小麦之间的非水

力气孔敏感性变化的三‘Z爷模型[14]。
根源化学信号的生态学意义已被广泛研究。 Johnson 等人对生长在城市环境下 5 个观赏树种的根源信号

进行了跟踪,发现验证了干旱胁迫下以 ABA 为主导的根信号物质对抑止了叶片的生长,但提高了水分利用效

率[15]。 在植物根系与根源信号的关系上,Davies 和 Zhang 认为如果在干土层中分布的根量较多,且这部分根

系脱水情况越严重,那么根信号的强度就越大[2]。 因此说具有大量分蘖根的麦类作物非水力根信号和根系

干物质分配的研究就具有了重要意义。 Blum 等人用不同春小麦品种实验表明,0—30cm 土壤层中根量较少

的品种表现出对土壤干旱和根化学信号敏感性较低,而籽粒产量较高[16]。 上述研究表明,干旱土层中的根量

越多,植物根信号对地上部分的调节作用就越强。
近年来,根源化学信号在旱地作物上的研究最为深入。 兰州大学作物生理生态研究团队利用麦类作和豆

科作物上为材料,系统揭示了根源化学信号的生理效应和调控机理,并提出了多项量化模型[14,17鄄18]。 多项实

验表明,随着不同品种的育成年代的更替,旱地作物从以自然选择为主,转向与人工选择共同发挥作用,同时

人工选择的压力不断增强,旱地作物特别是旱地小麦品种的个体竞争能力不断下降,但根系效率、耐旱能力和

水分利用效率逐渐提高。 旱地作物的生产效率和存活能力不断提高的主要原因在于根源化学信号的积极

调控[14, 17]。
以旱地六倍体小麦为例,在轻度和中度干旱胁迫下,现代品种的根源化学信号作用时间较古老品种以及野

生近缘种明显延长。 换句话说,现代品种在逐渐干旱过程中根源信号持续期间的土壤水分阈值区间(TISWC)较
宽(图 1) [14]。 同时,小麦叶片渗透调节(osmotic adjustment, OA)从启动到消失的土壤水分水分阈值区间也具有

类似的规律(图 2) [17]。 多项研究表明,叶片致死水势和 TISWC 显著负相关[18],TISWC 与籽粒产量、收获指数、
水分利用效率以及产量维持率(maintenance rate of grain yield, MRGY)均为显著正相关(图 2) [14,17]。
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图 1摇 气孔开度变化受土壤水分变化的三‘Z爷模型[14]

摇 Fig. 1 摇 Triple ‘Z爷 model of sotmatal aperture as a result of

varying soil moisture[14]
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图 2摇 根源信号和渗透调节与籽粒产量相关性模式图[17]

摇 Fig. 2 摇 A model of correlations between root鄄sourced signal,

osmotic adjustment and grain yield[17]
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2摇 脱落酸(ABA)参与气孔调控的过程

脱落酸(ABA)的主要任务就是干旱下传递根源信号和控制气孔导度的变化[19]。 ABA 在根和叶中都能

合成[20],但是在根部合成的准确部位并不清楚,可能受到植物感受和监测土壤含水量的影响。 在许多的植物

物种中,根部的 ABA 含量与土壤湿度及相关的根部含水量密切相关[21鄄22]。

ABA

ABA 或
   pH

ABA 或
  Ca2+

Ca2+

ABA
  

Ca2+

H+ H+

K+ K+

H+
Cl-

-ATPase

in
out

-

开启

或

关闭

苹果酸根
蔗糖

阴离子

摇 图 3摇 ABA 在保卫细胞质膜转运位点(尖箭头表示激活;T 型箭头

表示未激活) [27]

Fig. 3 摇 Known sites of ABA action on plasma membrane

transporters of guard cells ( Pointed arrows indicate activation;

blunted arrows indicate inhibition) [27]

通过对保卫细胞的信号转导途径的研究表明,ABA
能直接导致保卫细胞发生形态学弯曲,从而导致气孔关

闭[22]。 一些研究使用生物测定方法发现,干旱胁迫下

根部合成的 ABA 可被传递给植物叶片,减少叶片气孔

开度,降低蒸腾作用,增加植株保水能力[19,24]。 ABA 诱

导气孔关闭过程涉及 3 种离子通道:阴离子通道、钾离

子通道和钙离子通道[25鄄26]。 ABA 影响气孔保卫细胞运

动的模式如图 3 表示。
当发生渗透驱动水分进入两个保卫细胞使其膨胀

和扩张,从而导致气孔毛孔张开,也就是气孔开放。 相

反,当保卫细胞内渗透驱动水分体积减少,导致了两个

保护细胞缩小,即气孔相互关闭。 ABA 在此过程中通

过各种离子的进出通道既抑制气孔开放,又促进气孔

关闭[27]。
尽管许多的实验和试验方法都有力地证明 ABA 的主要角色是控制气孔导度,但是木质部汁液中可能还

有其他物质与 ABA 一起协同作用来控制干旱引起的气孔关闭[9,20]。 木质部中的许多其他化学信号也给根冠

提供了信号联系[28]。 例如,最近的研究表明在干旱胁迫下茉莉酸和 ABA 之间相互作用[29]。 嫁接实验也证

明确定干旱诱导产生气孔关闭的来源是 ABA,其中的一些实验表明叶源的 ABA 对于气孔关闭是很重要

的[30],但从根部运输到叶部的合成 ABA 的前体物质的影响还不确定,因此,对于根部在化学信号传递中所扮

演的角色还不能完全下定论[20]。 总之,ABA 在控制生长和蒸腾作用方面是一个主要的信号物质,但是其他物

质也可能是非常重要的。 虽然根源 ABA 的角色和重要性仍存在争议,但原因可能是干旱胁迫的强度和水分

亏缺的时间不同造成的[8]。
ABA 的研究一直是根源化学信号研究者关注的焦点,但由于 ABA 能引发的反应过多,包括激酶、磷酸

酶、G 蛋白、泛素通路中的蛋白等都参与了 ABA 信号的调控。 因此 ABA 受体的发现与研究在基础理论和实

践应用方面有着重大意义。 PP2C 作为 ABA 的一种受体,在植物没有 ABA 的情况下,磷酸酶 PP2C 可以自由

的抑制了 SnRK 激酶家族的磷酸化。 当有 ABA 存在的情况下,ABA 和 PYR / PYL / RCAR 蛋白家族结合,并隔

离 PP2C,这时 SnRK 激酶家族可以自动激活,随后磷酸化并激活转录因子,从而在 ABA 启动子位置开始转

录[31]。 最近一项研究发现新的 ABA 受体 PYL1,ABA 结合 PYL1 并与 PP2C 形成一个复杂的结构 ABI1,ABA
与 PYL1 结合于起始蛋白特异性受体结合位点,在其封闭盖子的表面形成一个疏水性的囊状结构,这说明

ABA 信号结构基础是依赖 PLA1 受体形成的 ABI1 复合物[32]。
利用 pyrabactin 发现目标受体 PYR1,并通过一个绑定结构的化学和分子生物学的方法来确定 pyrabactin

的选择性,结果表明,与受体结合的囊状结构的开闭控制生产性和非生产性模式方向。 囊状结构的关闭时非

生产性结合,防止受体激活。 这为 ABA 受体的研究提供了一个新的框架,并为设计相关启动因子提供了新的

机制和方法[33]。 ABA 受体的研究可谓是越来越深入,这些研究结果对植物生物学研究甚至更广泛的领域带

来很大的帮助,ABA 受体的发现及其结构越来越清晰,可帮助植物对抗干旱等恶劣生存条件,有望让科学家

设计出新的保护作物不受长期干旱伤害的方法,从而提高农作物的产量,并有助于人们在边缘土地上种植特

定植物以生产生物燃油。
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3摇 细胞分裂素(CTK)在根源信号反应中的作用

细胞分裂素也可以是一个非常重要的细胞根源信号。 根部产生的细胞分裂素在干旱响应中也非常重

要[34]。 干旱条件下关于细胞分裂素的研究主要集中在玉米素和玉米素核苷这两种物质上。 在葡萄树中发

现,经过局部根区干燥(PRD)处理的植物,玉米素(Z)和玉米素糖核苷(ZR)减少了 50% [35]。 对番茄的根部

经过局部干旱处理后,发现其木质部玉米素核苷的含量减少了,但是减少的量与减少的作用没有提到[36]。 在

向日葵中发现干旱胁迫下,木质部汁液中结合形式的玉米素(Z)和玉米素糖核苷(ZR)及结合形式的异戊烯

腺嘌呤(isopentenyladenine)和异戊烯腺苷( isopentenyladenosine)的浓度下降[37]。 木质部汁液中的 ABA / CTK
这个比值也作为一个重要的信号标志[38]。 具体说来,细胞分裂素介导的根源信号是一个受体上的双组分系

统的磷酸化过程,通过组氨酸磷酸化,调节下游反应。 下游物质 A 型 ARRs 的转录受细胞分裂素的介导,这个

过程说明细胞分裂素和蛋白酶通路共同参与信号的调控[39]。 拟南芥中,细胞分裂素参与信号的预定义表达,
每一步的信号级联反应都由几个成员组成,成员基因的编码序列和顺式调控已经明确。 细胞分裂素并且影响

其表达的灵敏度,从而导致本地信号放大和衰减,细胞分裂素在信号转导和表达上起到精确地作用[40]。 尽管

最新数据表明,干旱胁迫下木质部的细胞分裂素含量会下降,但是目前还不清楚是否所有的植物中叶和保卫

细胞中的细胞分裂素以同样的方式响应干旱胁迫[41]。
细胞分裂素的研究到目前为止还比较少,但极有可能成为以后研究的一个重要方向。 在玉米木质部汁液

中发现了高浓度的细胞分裂素 6鄄苄氨基嘌呤(6鄄BA),由于水分胁迫 6鄄BA 的浓度提高得非常显著[42]。 最近

质谱法应用于分析细胞分裂素,对于识别和测定细胞分裂素和根源信号物质是有很大帮助的。
4摇 生长素对在根源信号反应中的作用

生长素作为一种根源信号物质常与其他信号物质相互作用来参与信号反应。 在调节气孔关闭的过程中,
生长素与脱落酸常表现出相互拮抗作用的关系,这种拮抗作用通过调节离子通道活性来调节离子的进出和胞

质的 pH ,进而影响保卫细胞的膨压来调节[43]。 有研究表明生长素以剂量依赖型方式影响 K+通过[44]。
生长素的一种突变体 axr1鄄3 的幼苗在红光和蓝光下气孔反应速度加快,而 aba3鄄2 突变体的幼苗则表现

出气孔反应变慢,证明生长素和脱落酸在调节气孔大小中有拮抗作用[45]。 并且,一些分子遗传学证据也指出

生长素和脱落酸在调控根生长和种子萌发中也是相互作用的。 生长素应答基因 AXR2 / IAA7 的显性突变在根

生长中表现出对 ABA 不敏感的表型,axr1 和 axr2 则在种子萌发中表现出弱的 ABA 不敏感型突变体的

表型[46鄄47]。
生长素不仅与脱落酸共同作用参与信号反应,还与细胞分裂素、油菜素内酯、乙烯等信号物质共同作用参

与信号反应。
5摇 木质部 pH 值在根源信号反应中的作用

木质部 pH 值是跟脱落酸协同作用的一种根源信号。 一些研究表明干旱胁迫下,向日葵[48]、菜豆[49]和鸭

跖草[50]木质部的 pH 值较高,呈碱性,并将与 ABA 共同作用引起气孔关闭。 在番茄叶片中 ABA 通过增加木

质部汁液 pH 值来减少蒸腾作用和水分散失[51]。 这在大麦中也同样得到了证明[52]。 pH 的作用主要包括:
(1)ABA 代谢的变化引起了叶中 ABA 浓度的增加;(2)直接影响叶水势,从而改变保卫细胞的膨压或者对叶

中 ABA 浓度具有感受作用;(3)直接影响离子透过保卫细胞质膜;(4)改变 ABA 在叶中的分布,尤其是增加

了保卫细胞外质体中 ABA 的浓度[51]。
有研究已经表明,pH 值并不是独立作用于保卫细胞或控制叶生长。 例如,使用缺乏合成 ABA 的番茄[53]

和大麦[54]的突变体研究表明,ABA 对于气孔关闭和叶子的生长抑制是必要的。 在西红柿突变体 flacca 中,人
为的使汁液的 pH 提高,蒸腾作用也随之增加。 表明 ABA 对于防止气孔过大和水分散失也是非常必要的。
在大麦突变体 Az34 中,ABA 对于 pH 作为干旱胁迫条件下的信号是必要的[54]。 许多将番茄作为模式系统的

研究表明了 pH 在气孔关闭中的重要性,然而指出,在不同的物种或可能是同一物种的不同基因型之间 ABA
和 PH 的响应是不同的。 干旱胁迫下木质部液体中 pH 的反应在所有的物种中并不是一致的,甚至在同一物
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种的不同实验中也是不一致的。 一项研究显示,当土壤变干时,向日葵和鸭跖草中,液体中 pH 变化并不显

著,反之,番茄木质部汁液中的 pH 却提高[55]。 干旱胁迫下,两个葡萄品种木质部 pH 在不同时间有着不同的

变化,并且发现采样时间可显着影响木质部 pH 值,黎明前后采样可精确反映葡萄汁液 pH 值在干旱下的影

响。 两个葡萄品种木质部 pH 根据不同气孔行为有着明显的差异,这些差异可能是不同葡萄品种对于干旱条

件的适应程度不同[56]。 在 Vitis labrusca 中,ABA 的长距离运输过程中,木质部 pH 值从基地到顶点显著增加,
而人为使木质部汁液 pH 增大,木质部 ABA 浓度会增加。 研究结果表明,pH 的浓度可以使 ABA 信号强度增

强,pH 的浓度的灵敏反应对植物干旱胁迫下的气孔行为起到一定的指示作用[57]。
保卫细胞内部的 pH 改变的效果已经很明显[58]。 但是保卫细胞质外体中 pH 改变的效果如何,了解得还

很少。 因此,需要更多研究来阐明当保卫细胞内部的 pH 值维持恒定时,保卫细胞外部 pH 变化时的效果,如
果当外部的碱性化导致了内部的 pH 值增加,它对于气孔的关闭可能是一个重要的信号的传递过程[8]。
6摇 钙离子(Ca2+)信号在根源信号反应中的作用

Ca2+是干旱胁迫下脱落酸(ABA)诱导的信号转导中的第二信使[59鄄60]。 Ca2+通过与蛋白受体相互作用传

递胁迫信号到下游。 主要的 Ca2+信号转导途径参与钙调节激酶介导的磷酸化过程,包括钙离子通过调节转录

因子和 Ca2+敏感启动子元件调控下游基因表达调控[61]。 目前证实在植物里钙依赖性蛋白激酶(CDPKs)、钙
调素(CaM)、钙调磷酸酶 B 类似蛋白(CBLs)三类钙结合蛋白,这些蛋白质可识别特定的 Ca2+,并依赖这些钙

信号向下游转达以适应干旱胁迫。
CaM ( calmodulin,钙调素) 自发现以来是真核生物中了解最清楚的 Ca2+受体,CaM 本身没有催化活性,

但一结合到 Ca2+就可以激活许多下游靶蛋白,调节这些靶蛋白的活性,最终引起如细胞生长、分化、胁迫忍耐、
生长抑制及细胞死亡等生理反应[62鄄63]。 诱导的气孔关闭的过程具有依赖于 Ca2+的和不依赖于 Ca2+的两种类

型[64],其中依赖于 Ca2+的信号转导过程是主要类型。 Ca2+是与 CaM 形成复合物参与气孔行为的调节。 蚕豆

保卫细胞中 Ca2+ 可以使 H+ 鄄ATPase 活性下降[65],TFP、FLP、W7、W5、compound 48P80 等多种抑制剂证明了

CaM 可以促进气孔关闭的过程[66]。 钙调素不仅在细胞内参与气孔关闭的过程,在植物的细胞壁里也发现了

钙调素的存在。 另有研究表明钙调素和 ROS 参与了脱落酸诱导的抗氧化防护,并且钙调素位于 ROS 产生的

上游和下游,钙调素和 H2O2之间的“交流冶在脱落酸诱导的信号转导中起重要作用[67]。 然而这一研究中只是

调查了外源脱落酸处理下钙调素与植物抗氧化防护系统之间的关系,且只研究了一个钙调素基因(CaM1),目
前尚未见水分胁迫下各种钙调素基因转录变化的系统性研究。 尽管对 Ca2+信号处理过程的了解令人瞩目的

进展,但是用精确的研究方法证实了蛋白质相互作用、蛋白质磷酸化、细胞内外 Ca2+转换以及基因表达,并建

立耦合的特异性刺激反应仍有待探索[61]。
7摇 其他化学信号物质在根源信号反应中的作用

除了上述的一些化学信号外,木质部汁液中也鉴别出许多化合物参与根源信号反应,包括激素、无机离

子、氨基酸、糖和有机酸[9],但在木质部汁液含量丰富的有机酸中,只有苹果酸控制气孔关闭[68]。 苹果酸在欧

洲白蜡树的叶子中阻止气孔开放。 同样,提高蚕豆中细胞外苹果酸盐的浓度,也发现了气孔关闭的现象[69]。
乙烯可能也是干旱的条件下另一个重要的因子。 ACC (1鄄氨基环丙烷鄄1鄄羧酸)是乙烯的前体物质,它由根经

木质部运输到芽[70]。 干旱胁迫下,木质部汁液中 ACC 的运输会导致叶片中乙烯进化的过量增大[71]。 在玉米

叶子中乙烯的演化跟叶子的伸长没有相关性。 研究还表明,在玉米中,ABA 对于叶子的伸长不起作用[72]。 这

表明了乙烯在减少植物的叶子生长中起着重要作用,而且 ACC 可能是干旱胁迫下远距离根源信号的一个组

成成分。 脯氨酸是一种有机渗透调节物质。 脯氨酸含量的增高能够降低叶片细胞的渗透势, 防止细胞脱水;
脯氨酸具有很高的水溶性, 可以保护细胞膜系统。 植物对水分亏缺的适应包括形态、生理以及亲水性渗透物

质如糖及脯氨酸的积累等生化方面的变化[73]。 脯氨酸作为一种信号分子可以调节线粒体功能,影响细胞增

殖或细胞死亡。 尽管对脯氨酸的积累过程还有待研究,但可以确定的是脯氨酸可以提高植物对干旱的耐

受性[74]。
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8摇 植物信号交互作用

迄今为止,植物根源化学信号只在有限的途径和一些组件上进行了研究,但是对于信号之间的互相作用

和串扰联系也有了相应的报道[75]。 所以根源化学信号之间的交互作用作为一个新的研究领域,主要分为几

大类:生态学视角、生物胁迫信号、非生物胁迫信号以及光信号和生物钟信号这几种作用下的交互作用。 这其

中不同的信号物质在交互作用中起着不同的作用。 脱落酸和钙离子的研究比较广泛,干旱胁迫下信号网络的

转录因子、保卫细胞中级联反应的激酶等也有了一些报道[76]。
水杨酸(SA)和茉莉酸(JA)在信号交互过程中有广泛的研究,在生物和非生物胁迫下,植物组织(根和地

上部)内源或外源 JA 和 SA 都会发生动态变化。 最先报道水杨酸(SA)参与信号交互作用是和 ABA 在抗大豆

疫霉病菌中起到间接防御途径[77]。 在非生物胁迫下,外源 SA 可以促进植物分生组织的分裂和生长,并使体

内的 ABA 和 IAA 含量增加[78]。 SA 不仅可以诱导植物体内病程相关蛋白基因表达及产生系统获得抗病性,
还可以提高多种作物的抗旱性[79]。 茉莉酸类( jasmonates,Jas)是以茉莉酸( jasmonic acid,JA)及其甲酯为主

体的一类植物生长调节物质。 茉莉酸类物质在环境胁迫反应中是驱动植物防御基因表达和信号传递的重要

组成部分,它能作为内源信号分子参与植物在生物逆境(病害和虫害)和非生物逆境胁迫(干旱、低温、盐胁迫

等)中的抗性作用[80鄄82]。 在干旱条件下, 两种基因型的大麦种子经 5, 15umo l / L 的 JA 处理 24 h 后, 较低浓

度的 JA 明显减小对干旱诱导的大麦细胞质膜的伤害[82]。 通过细胞膜片钳试验, 以蚕豆( Vicia faba)为材

料, 证实 JA 对保卫细胞 K+ 通道有浓度效应,通过调节原生质膜 K+ 的流量来促进气孔关闭[84]。
在干旱胁迫下,根源化学信号的阈值区间与活性氧和抗氧化剂也存在一种动态平衡,土壤水分含量从

(100%至 0% )减少的过程中,化学信号的诱导导致 ROS( Reactive oxygen specie)的产生和积累,然后土壤进

一步干燥导致水力信号出现(图 4) [18]。

100% 0%

干旱胁迫

抗氧化剂

水力根源信号化学信号

宽

窄

活性氧

土壤水分阈值区间

摇 图 4摇 根源化学信号作用期间活性氧和抗氧化剂的调控途径[18]

Fig. 4摇 Regulatory pathway of reactive oxygen species (ROS) and

antioxidants during the operation of nHRS[18]

由于一些研究手段的限制,对于细胞色素 p450 和

磷酸酶的研究比较少,这些物质在信号交互作用中都起

着重要的角色。 信号交互作用在环境胁迫和发展规律

的整体研究也没有一个定论,但在包括植物的许多生物

体中雷帕霉素受体(TOR)信号途径作为一个关键的因

素参与细胞生长调控和生物以及非生物胁迫下的响

应[76]。 另外,揭示交互作用形成的网络中的关键物质

和这些物质在分子水平上是如何作用的,是今后的一个

挑战。 根源化学信号的交互作用研究随着深入的研究,
在细胞和分子水平的作用机制和与环境之间的具体联

系,对根源化学信号的实践意义有很大的推动作用。

9摇 结语

世界上干旱和半干旱地区占陆地面积的 1 / 3 以上,干旱是自然逆境因素中对植物影响最大的,所以干旱

胁迫下植物根源信号作用机制研究有着举足轻重的作用。 自从发现脱落酸(ABA)作为根源信号物质以来,
其研究的方法有了很大程度的发展,荧光探针、自显影技术、膜片钳、酶联免疫技术等方法给研究带来了很大

程度的方便,不仅在宏观指标上,对于细胞和分子水平上也有了深入的研究。 植物根冠信号传递过程存在多

种途径,他们并不是简单的线性关系,而是一个复杂的网络关系。 水分缺乏条件下根源信号的产物跟蒸腾作

用和(或)叶子生长的减少有关,然而根部化学物质的身份及相对应的信号传导作用仍然是有争议的。 不通

的物种之间的响应、胁迫处理的强度不同的响应以及不同的测定方法产生的结果等方面还有待进一步的研

究[85]。 并且对于木质部的组成物质的清晰报道还很少[86],同时,外源根源信号物质也可以通过一系列的机

制来参与植物的信号转导过程,但是,这其中还有许多机制有待阐明。
干旱条件下植物根源信号反应涉及到从分子到群体的一系列复杂过程,信号之间的生理效应呈现交互作
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用、耦合发生的特点,信号之间的交互作用从生理水平到分子水平的研究已经有报道,但是信号交互作用形成

的网络和关键物质的作用是以后研究的主要问题。 根源化学信号研究正朝“以分子和生理研究为基础、不同

尺度的结构和功能耦合冶的方向发展。 进一步研究其作用机理,并且利用已有的机制来应用于抗旱指导和培

育耐旱新品种,运用现代生物技术深入的研究耐旱机制,在理论和实践上都有重大意义。
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