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植物铝胁迫响应基因的研究进展

陈　 奇 1,陈丽梅1,武孔焕1,李昆志1,玉永雄2

( 1昆明理工大学生命科学与技术学院生物工程技术研究中心,昆明 650500;2西南大学动物科学与技术学院,重庆 400715)

　 　 摘要:铝毒是酸性土壤中植物生长和作物生产的主要限制因子。 近年来的很多研究应用差异显示 PCR、抑制差减 cDNA
文库和 DNA 微正列等技术,在一些铝耐受型和敏感型植物中鉴定了很多铝胁迫响应基因。 本研究通过参阅国内外有关报道

和结合本实验室的研究成果,从铝诱导的通道蛋白、代谢相关、胁迫和细胞死亡以及信号转导相关基因 4 个方面的研究进展进

行了综述。
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铝毒是酸性土壤中植物生长和作物产量的主要

限制因素[1]。 酸性土壤占世界可耕种土壤的 40% ,
其主要分布在南非、中亚和东南亚等对粮食需求量

最大的发展中国家[2]。 我国的酸性土壤主要分布

在长江以南的热带、亚热带地区及云贵川等地,面积

达 204 万 hm2,大部分土壤的 pH 值小于 5. 5,其中

多数小于 5. 0[3]。 农业上通常靠在酸性土壤中施加

生石灰来缓解铝毒,然而这种方法只能改良表层土

壤,并不能改变深层土壤的 pH 值,且耗费大量的财

力和人力[4]。 因此,在降低土壤酸度的同时,挖掘

植物自身的抗铝潜力,获得耐铝能力强的植物品种,
对耐铝品种的开发和利用无疑是更有效的解决酸性

土壤问题的途径。 植物抗铝能力的提高是受铝诱导

的过程,因此,利用基因工程手段在植物中过量表达

抗铝基因是解决酸性土壤中铝毒害和农业生产可持

续发展的有效策略。 近 10 年来,虽然通过基因工程

手段已经获得了很多具有抗铝能力的植物,但是通

常所使用的基因资源也十分有限。 植物对铝毒胁迫

的响应是由多基因共同控制的复杂性状,因此,挖掘

更多的植物抗铝基因不仅能更加深刻地认识植物抗

铝的机理,还可以为植物基因工程提供更多的基因

资源。

1　 铝对植物的毒害和植物缓解铝毒的
概述

在一般情况下,土壤中的铝以对植物没有毒害

作用的硅酸盐、磷酸盐、氧化物和硫化物等形式存

在。 然而随着自然条件的改变或人类活动的加剧,
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有些土壤的 pH 值逐渐降低,进而成为酸性土壤[5]。
在酸性土壤环境中,不溶性的铝化物就转变为溶解

状态的铝(Al3 + ),铝进入土壤对植物产生毒害作

用。 铝首先抑制植物根的正常生长和发育,影响植

物根系对水分和养分的吸收,最终影响植物的生长

和作物产量。 在细胞水平上,铝还可能与细胞膜上

的膜脂和膜蛋白结合,破坏质膜的完整性。 此外,铝
还可能与细胞核内的核酸结合,造成 DNA 链的破

坏,最终引起植物根细胞的死亡。 然而许多植物在

进化过程中形成了两种抗铝机制,即外部排斥机制

和内部耐受机制[1,6]。 外部排斥机制主要指的是细

胞壁多糖对铝的排斥作用和根尖分泌的有机酸(如
柠檬酸、苹果酸和草酸等)对胞外铝的螯合等[1,7]。
而内部耐受机制包括:胞质中有机酸对铝的螯合、蛋
白质及其他有机配体对铝的鳌合和液泡的区室化

等。 通过外部排斥机制使大量的铝被拒于根表外免

遭其毒害,而通过内部耐受机制能使植物根系将已吸

收的铝转化为无毒性或毒性很小的结合形态,最终被

运输到其他器官,从而缓解体内铝毒害作用[6]。

2　 植物铝胁迫响应基因的鉴定

过去的数 10 年来,人们对植物抵御铝毒害的生

理机制进行的研究很活跃,并已有相关综述[8-9]。
然而,近几年,随着基因组学、蛋白质组学及生物信息

学的迅猛发展,极大地推动了植物耐铝机制的研究向

分子水平的方向深入,分子生物学技术已经被广泛应

用于解释植物耐铝毒的分子机制,越来越多的研究者

致力于耐铝基因的克隆及其编码蛋白的功能鉴定。
差异显示 PCR(DDRT-PCR)、抑制差减 cDNA 文库

(SSH)、DNA 微正列和蛋白质组学等技术的应用,
为研究者们提供了有效可行的方法分析鉴定铝胁迫

下植物的差异表达基因。 通过以上方法,很多铝响

应基因在拟南芥[10]、大豆[11]、水稻[12]、玉米[13]、柱
花草[14]、苜蓿[5,15]等铝耐受型和敏感型植物的根中

被鉴定。 然而,虽然很多文章综述了铝对植物的毒

害和植物解铝毒的机理,但有关植物在铝胁迫下的

响应基因还未见总结。 本研究通过参阅国内外近期

发表的文章结合实际研究结果,进行了综述。 这些

铝胁迫相应基因一方面加深了对植物抗铝毒分子机

制的认识和了解,另一方面也为提高植物耐铝毒能

力的遗传操作提供新策略和基因资源。
2. 1　 通道蛋白基因

2. 1. 1　 铝诱导的苹果酸转运蛋白　 在很多抗铝植

物中,铝刺激根尖有机酸(如苹果酸、柠檬酸和草酸

等)的分泌被认为是植物耐铝的一个重要机制,研
究结果发现,苹果酸和柠檬酸的分泌由苹果酸通道

蛋白(ALMT1,aluminum-activated malate transporter1)
和柠檬酸通道蛋白(MATE,multi-drug and toxin ex-
trusion)控制。 目前已从多种耐铝植物克隆得到了

ALMT1 和MATE[16]。 ALMT(aluminum-activated mal-
ate transporter)蛋白类是一类含有 UPF0005 结构域

的蛋白并且大部分都具有 5 ~ 7 个跨膜结构域[16]。
TaALMT1 是从耐铝小麦 ET8 (Triticum aestivum)中

克隆得到的第 1 个植物耐铝基因,它在烟草悬浮细

胞中的异源表达都赋予了其铝诱导的苹果酸的分

泌。 在拟南芥中,铝诱导的苹果酸和柠檬酸的分泌

分别由 AtALMT1 和 AtMATE 控制[17-18]。 Furukawa
等[19]在黑麦(Secale cereale)抗铝和铝敏感品种中分

离得到了 ScALMT1 的等位基因,且在抗性品种中

ScALMT1 的表达量要高于铝敏感性品种的。 本研究

组最近的研究发现,在紫花苜蓿 YM1 中也发现有 1
个 ALMT1 类蛋白家族基因 MsALMT1 被铝诱导上调

表达,且 YM1 具有铝诱导的苹果酸分泌特性[5]。 可

见,MsALMT1 可能参与苹果酸的分泌过程。
2. 1. 2　 铝诱导的柠檬酸转运蛋白　 多药及毒性复

合物的排出转运蛋白(MATE)是普遍存在于微生

物、植物和哺乳动物细胞内的一类蛋白家族。 最近

的研究发现,和植物耐铝能力相关的柠檬酸转运蛋

白也属于 MATE 家族。 属于 MATE 家族的耐铝基

因编码的蛋白和属于 ALMT 家族的耐铝基因一样,
以相同的方式参与植物耐铝过程,它们编码的有机

酸转运蛋白也是定位于质膜的阴离子通道。 Magal-
haes 等[20] 通过高分辨率图谱鉴定了 1 个位于高粱

铝抗性遗传基因座 AltSB中的基因 SbMATE1,这是从

植物中克隆得到的响应铝毒胁迫的第 2 个抗铝基

因。 随后,Maron 等[21] 发现了位于该基因座的第 2
个抗铝基因 SbMATE2。 SbMATE1 和 SbMATE2 均编

码质膜蛋白,在爪蟾卵母细胞中表达均介导 1 个显

著的阴离子流出。 SbMATE1 在高粱中的表达主要

集中在根部,在抗铝品种中较铝敏感性品种中具有

显著性高水平表达,和铝诱导的柠檬酸分泌有关;而
SbMATE2 的表达并不局限于某个特定的组织且不

能被铝诱导表达。 可见,SbMATE1 在高粱中主要负

责铝诱导柠檬酸分泌的控制,而 SbMATE2 可能与高

粱的抗铝性有关,但是并不编码铝诱导的柠檬酸分

泌通道蛋白。 Furukawa 等[19] 通过使用精细定位结

合基因芯片分析鉴定了控制大麦铝诱导柠檬酸的通

道蛋白基因 HvAACT1,该基因主要在铝抗性品种
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(Murasakimochi)根中呈组成型表达。 在爪蟾卵母

细胞中的异源表达结果表明,HvAACT1 控制柠檬酸

的流出,而非苹果酸的流出。 最近,Liu 等[18]在拟南

芥中鉴定了 1 个属于 MATE 家族的耐铝基因 At-
MATE,它是近期在高粱和大麦中发现的铝抗性基因

(SbMATE 和 HvAACT1)的同源基因,AtMATE 基因编

码铝诱导的柠檬酸分泌转运蛋白。 Eticha 等[22] 发

现,MATE 在菜豆中被铝诱导表达,且在柠檬酸分泌

多的抗铝品种中比柠檬酸分泌少的敏感性品种中要

高得多。 可见,菜豆中的 MATE 可能是编码了柠檬

酸通道蛋白的基因。 奇怪的是在铝敏感的截型苜蓿

A17 中,铝诱导了 MtMATE 的表达,但这个基因并没

有赋予 A17 耐铝性,这可能是因为 MtMATE 不是一

个柠檬酸特异性的通道蛋白或柠檬酸的分泌受到了

抑制[15]。 可见,在铝敏感型植物品种里也存在抗铝

植物中发现的抗性基因如 ALMT1 和 MATE 的表达。
这些抗铝基因的表达量很低,可能就是这些品种对

铝敏感的主要原因。
2. 1. 3 　 ATP 结合盒(ABC)转运蛋白 　 ABC 转运

蛋白是目前已知最大、功能最广泛的蛋白家族,大多

数 ABC 转运蛋白都能利用水解 ATP 释放的能量直

接转运底物。 ABC 转运体在植物铝耐受性方面也

有重要作用,如编码 ABC 转运体的两种基因 STAR1
(对 Al 毒敏感 1)和 STAR2(对 Al 毒敏感 2)与水稻

铝耐受性有关[23]。 STAR1 编码核苷酸结合域,而
STAR2 编码跨膜区。 任何一个基因的破坏都导致水

稻对铝毒具有超敏感性。 STAR1 和 STAR2 形成一

个联合体, 这是水稻解铝毒所必需的。 STAR1-
STAR2 定位于膜上,可负责从细胞质运输 UDP -葡
萄糖进入囊泡,随后形成的磷酸葡萄糖或由磷酸葡

萄糖衍生而来的糖苷可能通过胞外分泌作用由囊泡

释放到质外体,用来修饰细胞壁以掩盖铝结合位点,
造成水稻对铝的耐性。 类似 STAR1 和 STAR2 的基

因存在于其他物种如玉米、拟南芥、葡萄及模式苔藓

植物中。 这表明 STAR1 / 2 可能是一种保存在陆生

植物中的普遍铝耐受基因[23]。
2. 1. 4 　 Mg2 + 通道蛋白基因和质膜 H + -ATPase 基

因　 镁是活细胞中最丰富的二价阳离子,
铝通过抑制与镁有关的通道蛋白的活性而减少酵

母、拟南芥等对镁的吸收。 在酵母中过表达酵母的

两个镁离子通道蛋白 ALR1 和 ALR2,可以增加酵母

对铝的耐受性[24]。 Deng 等[25] 的研究结果表明,过
量表达拟南芥镁离子通道蛋白 AtMGT1 的烟草增加

了它对铝的抗性。 在大豆和水稻中,镁通过增加根

对柠檬酸的分泌和提高质膜 H + -ATPase 的活性而

缓解铝毒[26]。 质膜 H + -ATPase 是细胞膜中最丰富

的蛋白并参与到多种胁迫的应答过程中,最近的研

究结果显示,在铝和缺磷胁迫下,植物根尖质膜 H + -
ATPase 的活性增加与根系有机酸的分泌速率有关。
如生长在磷酸铝培养基上的胡萝卜突变体柠檬酸的

分泌量和质膜 H + -ATPase 活性的增加有关,质膜

H + -ATPase 可能通过一个柠檬酸-质子转运体系参

与到柠檬酸的分泌过程中[27]。 大豆对铝毒的抗性

与根尖柠檬酸的分泌,质膜 H + -ATPase 基因的上调

表达,翻译后调节和活性的提高有关,使用质膜 H + -
ATPase 的有效抑制剂矾酸盐可以明显降低大豆质

膜 H + -ATPase 的活性和根尖柠檬酸的分泌量[28-29]。
在拟南芥中过量表达大豆的质膜 H + -ATPase 基因

可以明显地增加转基因植物质膜 H + -ATPase 的活

性及与之相关的柠檬酸分泌[28]。 本课题组最近的

研究结果发现,蚕豆根尖质膜 H + -ATPase 的活性与

其抗铝能力和柠檬酸分泌呈正相关,且 vha2 的表达

水平随着铝处理时间的增加而增加。 可见,植物根

尖质膜 H + -ATPase 在植物抗铝和铝诱导的柠檬酸

的分泌中起到了重要作用。 因此,质膜 H + -ATPase
基因可能是提高植物抗铝能力的潜在靶基因。
2. 1. 5　 Al3 +通道蛋白　 在植物中,Nramp 蛋白家族

在金属离子蛋白家族运输金属离子和维持金属离子

平衡中起到了重要作用[30]。 有关研究表明,很多金

属离子如 Fe2 + 、 Zn2 + 、 Mg2 + 、 Co2 + 、 Cd2 + 、 Cu2 + 和

Pb2 + 等的转运是通过 Nramp 蛋白家族完成[30]。 微

量的铝可以对几乎所有的细胞产生毒害作用,那么

铝是如何进入细胞的机理,直到最近 Xia 等[31] 发现

了 1 个定位于细胞膜上的铝离子通道蛋白基因

Nrat1 (Nramp aluminum transporter 1)才被揭晓。 当

Nrat 基因在酵母中表达时,Nrat 转运的是三价的

Al3 + ,而非二价的 Mg2 + 、Fe2 + 、Cd2 + 和 Al3 + -柠檬酸

复合物。 水稻的 Nrat 敲除突变体表现了铝吸收的

增加,细胞壁对铝吸附的增加和水稻对铝的敏感

性[31]。 可见,Nrat 在植物表现铝毒中起到了重要的

作用。 在铝胁迫下玉米基因芯片和铝敏感型紫花苜

蓿的 SSH 文库中,可以看到 Nramp 家族蛋白基因的

诱导表达,如玉米中的 MZ00052211 在 2h、6h 和 24h
被铝诱导表达,MZ00012188 在 6h 后被铝诱导表

达;在铝敏感型紫花苜蓿 YM1 中,该蛋白家族中的

两个 基 因 GW342531 和 GW342532 被 铝 诱 导 表

达[5,13]。 然而,这些基因是否在其他物种中也参与

到铝离子的吸收和运输还需要进一步的验证。
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2. 2　 铝诱导的代谢相关基因

2. 2. 1　 细胞膜结构相关基因　 所有的细胞膜由极

性的磷脂双分子层以及与之相连的蛋白质和多糖等

组成。 当植物处于温度、盐、臭氧和金属等非生物胁

迫的时候,膜脂中不饱和脂肪酸含量会发生变化。
由于三价铝是很活泼的离子,它更容易强烈地与质

膜上的磷脂组分和与之相连的蛋白结合,这可以导

致质膜的僵硬化并改变其组分。 在柱花草的 cDNA
全长文库中,Ryan 等[32]筛选到 1 个编码 data8 鞘脂

脱饱和酶的基因,这个基因的过量表达不仅可以增

加酵母对铝的耐受能力,而且该基因在拟南芥中的

过量表达提高膜脂中的不饱和脂肪酸的含量并增加

了拟南芥对铝的抗性。 可见,植物细胞膜鞘脂类组

成的变化可以保护植物免受铝胁迫造成的氧化

损伤[32]。
2. 2. 2　 细胞壁的修饰　 细胞壁主要由果胶、纤维素

和半纤维素等多糖组成,在植物的正常生长和发育

中起到了重要的作用。 由于铝首先与细胞壁结合,
因此细胞壁被认为是铝的主要结合位点和铝毒的主

要作用靶点,影响了植物根的正常生长。 如在大麦

(Hordeum vulgare)中,85% ~90%的铝结合在细胞壁

上[33],而 99. 9%的铝可以结合在轮藻细胞壁中[34]。
最近 Yang 等[7] 发现,水稻根尖细胞壁果胶的甲酯

化程度与抗铝能力有关。 在铝抗性品种 Nipponbare
中具有较高水平的果胶甲酯化水平,而在铝敏感性

水稻 Zhefu802 中的果胶却存在较多的非甲酯化、以
果胶酸形式存在的果胶。 在铝胁迫下,果胶甲酯酶

的活性在两个品种中均被铝诱导,然而 Nipponbare
比 Zhefu802 具有较低的果胶甲酯甲酯酶(PME)活

性。 可见,果胶的甲酯化程度与水稻的抗铝能力呈

正相关。 在玉米中铝胁迫 DNA 微正列数据中,
Maron 等[13]发现与细胞壁果胶修饰有关的果胶甲

酯酶 PME 的基因在抗铝和铝敏感品种中均被铝诱

导表达,然而在铝敏感性品种 L53 中,PME 的表达

较抗性品种的表达量高很多。 可见,果胶甲酯化程

度在植物抗铝过程中起到了重要作用,且铝胁迫处

理均能够提高 PME 的活性和诱导 PME 的表达。 然

而,在抗性植物中,PME 的活性和 PME 的表达水平

均低于铝敏感性的品种。 因此,在植物中通过 RNAi
技术干扰 PME 基因的表达可能是增加植物铝胁迫

抗性的又一个新途径。
2. 2. 3　 植物次生代谢产物　 具有多种生物功能的

花青素是植物中普遍存在的次生代谢产物。 以前的

研究结果表明,花青素参与植物对很多胁迫如紫外

线(UV)、活性氧、病原和损伤等的抵御过程[35]。 不

能合成花青素和其他酚类物质的拟南芥突变体比野

生型更易受到 UV-B 的伤害[36]。 一些与花青素合

成途径有关的基因在盐敏感型的水稻 IR29 中被诱

导表达,然而并没有在盐耐受品种 FL478 中被诱

导[37]。 本研究组在铝敏感性紫花苜蓿中也发现了

一些编码花青素代谢途径中重要的酶如查尔酮合成

酶、查尔酮异构酶和查尔酮还原酶等基因在 Al 敏感

型紫花苜蓿中被诱导表达[5]。 花青素对各种胁迫

的缓解作用可能与其具有抗氧化活性有关,然而,很
少有人关注到铝胁迫是否能够诱导花青素合成途径

关键酶基因的表达以及与之相关的花青素含量的变

化,这也许是由于大部分研究者使用的是铝胁迫耐

受型的植物材料,因而这类基因没有被诱导表达

所致。
2. 3　 受铝调控的胁迫和细胞死亡相关基因

2. 3. 1　 抗氧化胁迫相关基因　 铝毒胁迫产生过多

的活性氧(ROS)可能对膜脂和 DNA 链产生氧化破

坏,然而这些破坏可以得到一些抗氧化酶如 GST(谷
胱甘肽 S 转移酶)、SOD(超氧化物歧化酶)和 POD
(过氧化物酶)等的保护。 抗氧化相关基因在拟南

芥[10]、小麦[38]、紫花苜蓿(Medicago sativa) [5] 和截

型苜蓿(Medicago truncatula) [15] 等的根中均被铝诱

导表达。 Darkó 等[38] 报道 GST 在抗铝的小麦品种

中有很高的表达水平,在拟南芥中过量表达烟草中

的 GST,拟南芥的 SOD 等铝诱导基因,不仅增加转

基因拟南芥对氧化胁迫的抗性,还增加了其对铝的

耐受性,因此这两个基因在耐铝植物抗氧化胁迫方

面具有很重要的作用。 GLP(germin-like protein)是
一类植物中广泛存在的蛋白质,大部分 GLP 与 Mn /
Zn / Cu 结合后具有抗氧化酶的活性,与生物胁迫和

非生物胁迫有关[39]。 可见,抗氧化酶基因的铝诱导

表达或活性的提高参与到植物应对铝胁迫的内部耐

受机制中。
2. 3. 2　 细胞程序性死亡相关基因　 铝诱导小麦、大
麦和截形苜蓿根尖细胞和酵母细胞的程序性死亡

(PCD),铝诱导细胞死亡是通过 ROS 激活 PCD 进

行的[40-41]。 过表达 PCD 相关的 Ced-9、Bcl-2 和 Pp-
BI-1 负调节因子的酵母在铝胁迫下通过抗凋亡组

分减少钙信号的传导而缓解了与铝毒有关的细胞程

序性死亡(PCD) [42]。 因此,通过调节 PCD 负调控

过程可能是增加植物铝抗能力的一个新机理。 在生

物和非生物胁迫条件下,丝氨酸蛋白酶在植物细胞

中参与多种过程,包括降解储存蛋白、PCD 和周转
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蛋白等。 植物细胞通过 PCD,更新一些已经衰老的

细胞,这可能是生物体抵抗胁迫的普遍机制。 过量

表达铝诱导的 AtBCB (蓝铜结合蛋白) 和 NtGDI
(GDP 解离抑制剂)可增加拟南芥和酵母对铝胁迫

的耐受性[43]。 Ezaki 等[44-45]认为在转基因拟南芥和

酵母中,AtBCB 可能通过抑制铝的吸收缓解铝毒,而
NtGDI 可能通过促进根尖对铝的释放而增加植物对

铝的耐受性,因此这可能是不同于有机酸分泌的一

种耐铝毒机制。
2. 4　 受铝调控的转录和信号转导相关基因

2. 4. 1　 细胞壁受体蛋白激酶基因　 许多生物和非

生物胁迫信号首先被植物感知,并通过一系列信号

分子的转导最终影响到胁迫响应基因的表达[46]。
信号转导中一个主要的机制是依赖于通过蛋白激酶

和蛋白磷酸酶介导的蛋白质磷酸化进行的,由此调

节许多生命活动过程。 细胞壁相关的受体激酶是一

类把细胞外信号转导入细胞内的跨膜蛋白,WAK 突

变体的研究结果表明,它们对于植物发育和抵御病

原胁迫过程中起到了重要作用。 在拟南芥中,WAK
主要在细胞膜上积累,过量表达 WAK1 增加拟南芥

对铝的抗性[47]。
2. 4. 2　 钙依赖的蛋白激酶和丝裂原激活蛋白激酶

基因　 钙依赖的蛋白激酶(CDPK)是一类

丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶。 在植物中, CDPK 和

MAPK(丝裂原激活蛋白激酶)诱导的蛋白激酶已经

被报道参与到多种环境胁迫的应答[48]。 Ludwig
等[48]认为胁迫诱导的 CDPK 参与到胁迫前期的信

号转导过程,乙烯可以促进 CDPK 和 MAPK 信号之

间的交联作用。 丝裂原激活蛋白(MAP)激酶级联

信号通路是真核生物中普遍存在的信号转导模式,
与 CDPK 相似的是它也参与到多种生物和非生物的

胁迫如病原胁迫、干旱胁迫、盐胁迫和损伤胁迫等应

答过程[49]。 Zhang 等[50] 认为 ABA 诱导 H2O2的产生

激活了 MAPK,并由此而引发了下游抗氧化酶基因的

表达。 在酵母中,MAP 蛋白激酶的信号转导在其感

知和响应铝胁迫过程中起到了重要作用[51]。 Yeh
等[52]报道,在水稻中 Cd 和 Cu 通过一个特异的信号

通路激活 MAP 激酶,这个酶的活性在 Cd 抗性品种

中比在 Cd 敏感型品种中高。 Osawa 等[53] 的试验结

果显示,在抗铝的水稻根中,在苹果酸分泌之前铝诱

导了 1 个 48-kD MAP 类激酶的表达,这表明 MAP
类激酶在 Al 的信号转导过程中可能起到重要作用,
以协调一些 Al 响应基因的表达。 通过仔细比较最

近获得的研究数据和其他已发表的研究结果发现,

在黑麦[54]、截型苜蓿[15] 和铝敏感型紫花苜蓿[5] 等

植物中,这些基因均被铝诱导表达。 可见,胁迫有关

的信号转导过程可能具有许多相似和交联的部分,
这些基因可能也参与到铝胁迫的信号转导过程中,
以启动一系列铝胁迫响应基因的表达。 然而,目前

对铝信号的传导机制还知之甚少。 因此,这方面可

能是今后研究的热点。
2. 4. 3 　 锌脂蛋白转录因子基因 　 在拟南芥中,
C2H2 锌脂蛋白转录因子 STOP1 直接或间接的通过

一个信号通路控制了一些有机酸通道蛋白 AtALMT1
和 AtMATE 基因的表达,STOP1 的正常表达使拟南

芥具有低 pH 值和铝的抗性[18,55]。 在 STOP1-KO 的

拟南芥突变体中,铝诱导的苹果酸和柠檬酸的分泌

受到抑制[18,55],在 STOP1 插入突变体中,控制有机

酸分泌的通道蛋白基因 AtALMT1、AtMATE 和 ALS3
(ALUMINUM-SENSITIVE3)的表达均被抑制,与耐

酸有关基因的表达也被下调。 可见,STOP1 通过调

节耐酸和铝基因的表达而赋予拟南芥对酸和铝的抗

性[18,55]。 对铝敏感植物紫花苜蓿在铝胁迫下的正

向 SSH 文库 EST 序列分析发现,信号传导和转录相

关基因中有抗 H + 和 Al3 + 毒所必须的 C2H2 型锌脂

蛋白转录因子基因 STOP1,它可能参与铝胁迫对紫

花苜蓿分泌苹果酸过程的调控[5]。 随后 Yamaji
等[56]在水稻也发现了与 STOP1 类似的一个锌指蛋

白 ART1(铝抗性转录因子 1)。 然而,与 STOP1 不

同的是,ART1 的表达在水稻中是不受铝调节且呈组

成型表达的模式。 研究发现,ART1 在水稻中调节铝

诱导的 30 多个基因的表达,其中包括已鉴定的水稻

抗铝基因,如 Mg2 + 通道蛋白基因,STAR1 和 STAR2
(ABC 转运蛋白),MATE(柠檬酸通道蛋白)等。 此

外,ART1 还调节了水稻中的一个 Al3 + 转运蛋白

Nrat1(Nramp Al3 + 通道蛋白)的表达[57-58]。 可见,该
基因在水稻抗铝性能中有很关键的作用。

3　 展望

综上所述,植物对铝毒胁迫的适应机制是一个

由多基因控制的复杂性状。 不同植物除了具有普遍

的应对铝毒机制外,还有各自一些特异的抗铝毒机

制。 虽然很多的铝胁迫响应基因均通过一系列方法

被鉴定,然而关于它们的功能和作用方面的信息仍

然很少;质膜 H + -ATPase 参与到植物铝胁迫下有机

酸的分泌过程中,然而铝胁迫下质膜 H + -ATPase 活

性变化的调控机制还未见报道;水稻中铝离子通道

蛋白基因(Nrat1)的鉴定使我们更清楚的认识到铝
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进入细胞的途径。 因此,随后可能会在很多的物种

中鉴定出编码铝离子通道蛋白的基因;植物响应铝

毒的信号转导途径还知之甚少,且参与到铝毒信号

途径中的基因克隆与分析几乎仍是空白;植物抗铝

毒的分子机理是由多基因共同控制的结果,目前虽

然知道了某些基因在植物的抗铝过程中起到关键作

用,但是它们之间的关联性仍很欠缺,需要进一步的

挖掘和探索。 以上这些都可能是今后对植物抗铝分

子机制研究的重点领域。
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