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　 　 摘要:干旱、盐碱、高温等非生物逆境胁迫严重影响作物生长发育、产量和品质ꎮ 在遭受非生物逆境的威胁时ꎬ植物通过

信号受体ꎬ可感知、转导胁迫信号ꎬ启动一系列抗逆相关基因的表达ꎬ最终缓解或抵御非生物逆境胁迫对植物造成的危害ꎮ 其

中ꎬ蛋白激酶和蛋白磷酸酯酶的磷酸化 / 去磷酸化作用在植物感受外界胁迫信号的分子传递过程中起到开关的作用ꎮ 正常情

况下ꎬ蛋白激酶磷酸化开启信号转导途径ꎬ启动相应的抗逆基因表达反应ꎻ当信号消失后ꎬ蛋白激酶去磷酸化将信号转导途径

关闭ꎬ达到调控植物正常生长的目的ꎮ 因此ꎬ蛋白激酶在调控感受胁迫信号、启动各种非生物逆境胁迫响应中起到了极其重

要的作用ꎮ 近年来ꎬ对植物蛋白激酶参与非生物胁迫响应的研究倍受关注ꎮ 本文阐述了不同类型蛋白激酶在改良作物非生

物胁迫抗性上的应用ꎬ为进一步研究提供资料ꎮ
关键词:植物ꎻ非生物胁迫ꎻ蛋白激酶ꎻ抗逆机制
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在自然生长条件下ꎬ植物生长遭受各种胁迫条

件的危害ꎬ其中干旱、盐碱和高温是限制作物产量的

主要的非生物胁迫因素ꎬ对农作物生长、发育、结实

造成了严重的影响ꎬ是全球减产的重要原因[１￣２]ꎮ
当前ꎬ全球农业生产都面临着严重的水资源缺乏问

题ꎬ我国干旱和半干旱土地占全国总耕地面积一半

以上ꎬ并且大部分是没有灌溉条件的旱地ꎬ目前以至

未来我国作物生产面临的很大威胁就是缺水ꎮ 我国

受干旱威胁的耕地面积为 ３􀆰 ２６ 亿亩ꎬ每年由于缺水

造成粮食减产 １００ 亿 ｋｇ 以上ꎬ损失达 ２００ 多亿

元[３]ꎮ 此外ꎬ我国是盐碱地大国ꎬ主要分布在西北、
东北等地区ꎬ盐碱荒地和影响耕地的盐碱地总面积

超过 ５ 亿亩ꎬ其中可以恢复正常农业发展的占中国

耕地总面积 １０％ 以上ꎮ 土壤含盐量过高会导致土

壤溶液水势降低ꎬ减弱植物的吸水能力ꎬ引起体细胞

水分外渗ꎬ 影响植物的生长速率ꎬ 最终导致死

亡[４￣６]ꎮ 众所周知ꎬ植物只有在一定温度范围内才

能维持正常生长ꎬ高温胁迫是全球农业生产的一个

威胁ꎬ其破坏力与气候变化息息相关ꎮ 当植物处于干

旱状态或特殊发育时期如花粉发育时ꎬ高温的影响是

致命性的[７￣８]ꎬ高温环境会缩短整个生长周期ꎬ影响作

物生长时对光的感应以及碳同化(光合作用、蒸腾作

用等)过程ꎬ进而导致农作物产量降低ꎮ 因此ꎬ研究植

物对干旱、高盐和高温等非生物胁迫的抵御反应ꎬ对
于探索植物抗逆性ꎬ维持其在逆境环境中的生长生

存、稳定农业可持续发展具有非常重要的意义ꎮ
植物逆境胁迫应答反应是一个涉及多基因、多

信号传导途径及多基因表达产物的复杂过程ꎬ其中

蛋白激酶通过感知外界胁迫信号ꎬ改变细胞内一系

列离子或分子浓度ꎬ启动相应的生理生化反应来减

缓逆境胁迫对植物的伤害[９]ꎮ 植物从感知非生物

逆境胁迫信号、传递信号至作出响应等一系列信号

传导过程当中ꎬ蛋白激酶作为开关发挥着重要作用ꎮ
植物通过对底物蛋白的磷酸化或去磷酸化作用激活

或者抑制其活性ꎬ启动或关闭信号的传递ꎬ从而促进

或抑制非生物逆境胁迫相关基因的表达ꎬ以达到抵

御非生物逆境胁迫的目的ꎮ 近年来ꎬ关于蛋白激酶

的功能及其具体作用机制的研究已成为植物分子生

物学等领域的研究热点ꎮ 由于蛋白激酶种类繁多ꎬ
群体数量大ꎬ因而在其功能上具有丰富的多样性ꎬ不
同家族的蛋白激酶具有不同的功能ꎬ甚至同一家族

内的蛋白激酶也具有不同的功能ꎮ 因此ꎬ研究蛋白

激酶在改良作物非生物胁迫抗性上的功能和机理对

促进作物生产有着重要意义ꎮ 本文旨在探索蛋白激

酶在提高作物非生物胁迫抗性上的作用ꎬ并提出了

今后的研究重点ꎬ为进一步了解和研究作物抗逆提

供资料ꎮ

１　 蛋白激酶的分类

蛋白激酶是一类催化特定蛋白质的酶ꎬ其丝氨

酸、苏氨酸或酪氨酸残基可发生共价磷酸化[１０]ꎬ它
能够改变蛋白质分子的氨基酸残基ꎬ使其发生磷酸

化或自磷酸化作用来调控下游的信号传递网络ꎮ 蛋

白质的磷酸化和去磷酸化决定蛋白质的构象和酶

活ꎬ影响细胞内信号的传递ꎬ从而对外界刺激作出相

应的反应ꎮ 根据其底物特异性主要分为五大类:丝
氨酸 /苏氨酸蛋白激酶、酪氨酸蛋白激酶、组氨酸 /
精氨酸 /赖氨酸蛋白激酶、半胱氨酸蛋白激酶和天

冬酰胺基 /谷氨酰胺基蛋白激酶[１１] ꎬ但是目前研究

最多的是丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶和酪氨酸蛋白

激酶ꎮ
蛋白激酶参与多种植物生理生化信号转导机

制ꎬ按其功能性可分为:类受体蛋白激酶 ( ＲＬＫꎬ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)ꎬ组成植物信号转导网

络ꎬ参与调控生长发育[１２]ꎻ促分裂原活化蛋白激酶

( ＭＡＰＫꎬ ｍｉｔｏｇｅｎ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ )ꎬ 构 成

ＭＡＰＫ 级联信号途径ꎬ转导环境刺激信号[１３]ꎻ钙离

子依赖的蛋白激酶(ＣＤＰＫꎬｃａｌｃｉｕｍ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅ)ꎬ感受钙离子ꎬ促进植物调控自身代谢[１４]ꎻ钙
调磷酸酶 Ｂ 类蛋白互作蛋白激酶(ＣＩＰＫꎬｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ
Ｂ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)ꎬ钙离子感受

器ꎬ传递胁迫信号[１５]ꎻ蔗糖非酵解型蛋白激酶(ＳｎＲＫꎬ

４６７
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２　 植物蛋白激酶与作物非生物胁迫
抗性

环境胁迫对于作物生产影响日益严重ꎬ如何减

少环境胁迫对农业生产的损失显得尤为重要ꎮ 蛋白

激酶因其种类繁多、功能多样已成为植物分子生物

学等领域的研究热点ꎬ将蛋白激酶与作物抗逆的研

究结合有着举足轻重的意义ꎮ 目前已经证实一些蛋

白激酶参与植物应对非生物逆境胁迫的响应过程ꎬ
包括 ＲＬＫｓ、ＣＤＰＫｓ、ＣＩＰＫｓ 和 ＳｎＲＫｓ 等ꎮ
２􀆰 １　 ＲＬＫｓ 参与作物抵抗非生物胁迫

ＲＬＫｓ 基因家族是丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶ꎬ在
植物中广泛存在ꎬ在拟南芥中有 ６１０ 个成员ꎬ在水稻

中 １１３２ 个成员[１６]ꎮ ＲＬＫｓ 具有调控植物发育、提高

抗病性、感知激素信号和自交不亲和的保守区ꎮ 大

部分 ＲＬＫｓ 是质膜蛋白ꎬ也有小部分出现在其他位

置ꎬ比如细胞壁相关激酶(ＷＡＫｓꎬｔｈｅ ｗａｌｌ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｋｉｎａｓｅｓ)定位在细胞壁的果胶层[１７]ꎮ 典型的 ＲＬＫ
蛋白包含蛋白激酶催化结构域(ＰＫＣꎬｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ
ｃａｔａｌｙｔｉｃ ｄｏｍａｉｎ)、跨膜结构域 ( ＴＭꎬ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ
ｄｏｍａｉｎ)和细胞外配体结构域 ( ＥＣＬＢꎬ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｉｇａｎｄ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ) [１８]ꎮ ＰＫＣ 位于细胞内ꎬ是植

物信号级联放大传递下游信号的核心ꎬ主要通过磷

酸化和去磷酸化作用来改变蛋白电荷或蛋白构象ꎬ
以促进或抑制下游基因的表达ꎮ ＴＭ 是信号传输装

置ꎬ由 ２２ ~ ２８ 个氨基酸组成ꎬ连接细胞内和细胞外ꎬ
并向胞内传递信号ꎮ ＥＣＬＢ 是信号组合的关键ꎬ不
同的 ＲＬＫｓ 有不同的 ＥＣＬＢꎬ其多样性使得 ＲＬＫｓ 具

有不同的功能ꎬ且大部分 ＥＣＬＢ 包含具有信号识别

作用的 Ｎ￣末端信号肽[１９]ꎮ
ＲＬＫ 所含有的蛋白结构使其在植物感知转导

信号中发挥重要作用ꎬ此外ꎬ在作物应对多种非生物

逆境胁迫响应过程中也扮演着重要的角色ꎮ 水稻是

重要的粮食作物ꎬ也是研究单子叶植物的模式植物ꎮ
表达谱分析不同组织中水稻 ＲＬＫ 基因ꎬ发现与种子

发育有关ꎬ并且参与了水稻对非生物逆境胁迫及植

物激素的响应过程[２０]ꎮ 脱落酸(ＡＢＡꎬａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ)
是应对多种环境刺激调控植物响应的最主要的植物

激素ꎬＡＢＡ 在 ＲＬＫ 应对干旱的响应中具有重要作

用ꎮ ＦＯＮ１ 是水稻中富亮氨酸重复的受体蛋白激

酶ꎬ不仅参与调控植物的营养生长和生殖生长ꎬ还可

通过改变 ＡＢＡ 响应基因的表达水平介导水分胁迫

响应和种子萌发[２１]ꎮ 过表达 ＦＯＮ１ 的转基因植株

抗旱性增强ꎬＨ２Ｏ２和丙二醛含量降低ꎮ 在转录水平

上ꎬ胁迫相关基因和 ＡＢＡ 响应基因(如 ＬＥＡ３、ＯｓｂＺ￣
ＩＰ４６、ＡＰＸ３、ＡＰＸ５ 和 ＣＡＴＢ)表达上调ꎮ ＦＯＮ１ 还可

磷酸化 ＡＢＡ 信号通路的关键成分ꎬ激活 ＡＢＡ 的信

号ꎬ诱导干旱胁迫的响应ꎮ
此外ꎬ野生大豆 ＧｓＳＲＫ 是一个丝氨酸 /苏氨酸

受体蛋白激酶ꎬ受 ＡＢＡ、旱和盐诱导表达ꎬ相对于野

生拟南芥ꎬＧｓＳＲＫ 过表达株系在盐胁迫下表现为较

高的叶绿素含量、更低的离子渗透ꎬ表明其在盐胁迫

反应中起作用[２２]ꎮ ＲＰＫ１ 是结合在膜上的受体蛋白

激酶ꎬ过表达 ＲＰＫ１ 蛋白的转基因拟南芥植株抗旱

性增强ꎬ功能缺失突变体 ｒｐｋ１￣１ 对水分减少高度敏

感[２３]ꎮ 温度、旱、盐和 ＡＢＡ 处理可以改变 ＧｓＬＲＰＫ
的转录水平ꎬ拟南芥中过表达 ＧｓＬＲＰＫ 能提高冷响

应标记基因的表达ꎬ增强其抗冷性[２４]ꎮ
２􀆰 ２　 ＣＤＰＫｓ 参与作物抵抗非生物胁迫

ＣＤＰＫｓ 是丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶ꎬ由可变的

Ｎ￣末端结构域及多个功能域组成ꎬ如蛋白激酶催化

区、自抑制结构域和 Ｃ￣末端可变区的钙调蛋白结构

域[２５]ꎮ Ｎ￣末端结构域高度可变ꎬ常含有棕榈酰化位

点或豆蔻酰化位点ꎬ这与亚细胞定位及 Ｃａ２ ＋ 缺失情

况下催化结构域激酶活性抑制有关[２６]ꎬＣＤＰＫ 功能

的特异性由这些可变结构域决定ꎮ 钙调蛋白域通常

包含 １ ~ ４ 个结合 Ｃａ２ ＋ 的 ＥＦ 手结构ꎬ并通过结合

Ｃａ２ ＋ 来激活 ＣＤＰＫｓ 的功能[２７]ꎮ
研究发现 ＣＤＰＫｓ 在多种作物应对旱、盐和低温

等非 生 物 逆 境 的 抵 抗 过 程 中 起 作 用ꎮ 例 如ꎬ
ＶａＣＰＫ２０ 的过表达增加了拟南芥干旱和低温胁迫

下的成活率ꎬ结果表明 ＶａＣＰＫ２０ 可能作为调节因子

参与寒冷和干旱胁迫反应通路[２８]ꎮ 过表达 ＡｔＣＰＫ６
拟南芥植株对盐 /旱胁迫有更强的抗性ꎬ其作用机制

是影响脯氨酸和丙二醛的含量ꎬ实时荧光定量 ＰＣＲ
表明过表达植株中胁迫诱导的基因表达量也有所变

化ꎬ这些结果说明 ＡｔＣＰＫ６ 正向调控拟南芥的盐 /旱
胁迫[２９]ꎮ 生理分析表明ꎬＯｓＣＰＫ９ 通过提高气孔关

闭和改善植物的渗透调节能力来提高植物对干旱胁

迫的耐受性ꎬ此外ꎬＯｓＣＰＫ９ 还可增加逆境应答基因

的转录水平[３０]ꎮ 玉米 ＺｍＣＰＫ４ 转录本受多种胁迫

和信号分子诱导ꎬＺｍＣＰＫ４￣ＧＦＰ 融合蛋白的瞬时表

达显示其定位在细胞膜ꎬ过表达 ＺｍＣＰＫ４ 的转基因

拟南芥植株在种子萌发、幼苗生长和气孔运动方面

表现对 ＡＢＡ 的敏感性ꎬ且增强了对干旱胁迫的抗

性ꎮ 实验结果表明 ＺｍＣＰＫ４ 在响应干旱胁迫的过

程中也参与了 ＡＢＡ 诱导的气孔关闭ꎬ其信号交叉关

５６７
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系还有待进一步探索[３１]ꎮ
２􀆰 ３　 ＭＡＰＫｓ 参与作物抵抗非生物胁迫

ＭＡＰＫｓ 是 ＭＡＰＫ 级联途径的重要组分ꎬ根据氨

基酸序列的系统发育关系和磷酸化结构域可将植物

ＭＡＰＫｓ 分为 Ａ、Ｂ、Ｃ 和 Ｄ 四组ꎬＡ、Ｂ 和 Ｃ 组成员的

磷酸化位点含有 ＴＥＹ 基序ꎬ而 Ｄ 组成员含有 ＴＤＹ
基序并形成一个更遥远的分支[３２]ꎮ 不同物种基因

组中含有的 ＭＡＰＫ 基因数量有所差异ꎬ如拟南芥基

因组有 ２０ 个ꎬ水稻基因组至少含有 １７ 个ꎬ白杨中含

有 ２１ 个ꎬ番茄中含有 １６ 个[３３￣３５]ꎮ
ＭＡＰＫｓ 对于维持植物正常生长发育至关重要ꎬ

参与了多种非生物逆境胁迫响应过程ꎮ 玉米 Ｄ 组

ＺｍＭＰＫ１７ 定位于细胞核ꎬＮｏｒｔｈｅｒｎ 杂交分析表明

ＺｍＭＰＫ１７ 参与外源信号分子如 ＡＢＡ、过氧化氢、水
杨酸、茉莉酸和乙烯诱导的低温胁迫ꎮ 低温处理过

表达 ＺｍＭＰＫ１７ 的烟草植株ꎬ发现其通过较少活性

氧的积累维持抗氧化防御系统的稳定ꎬ以提高植株

耐寒性[３６]ꎮ 生理参数分析表明ꎬＺｍＭＡＰＫ１ 的过表

达可以增加干旱胁迫时拟南芥植株中脯氨酸含量ꎬ
降低丙二醛含量ꎬ并防止高温胁迫时叶绿素损失、
清除产生的活性氧ꎻＺｍＭＡＰＫ１ 的过表达增强了拟

南芥在干旱和高温胁迫下的成活率ꎬ这为进一步

探索 ＭＡＰＫ 响应植物逆境分子机制提供了新的见

解[３７] ꎮ 试 验 分 析 水 稻 ＭＡＰＫ 基 因 家 族 发 现ꎬ
ＯｓＭＡＰＫ５受非生物胁迫如干旱、盐和低温等诱导

表达ꎬ而且 ＯｓＭＡＰＫ５ 增强了过表达植株幼苗的抗

旱性、耐盐性和抗冷性[３８] ꎮ 过表达 ＳｐＭＰＫ３ 增强

了转基因拟南芥在旱、盐等渗透胁迫下的萌发率

及抗氧化能力[３９] ꎮ
２􀆰 ４　 ＳｎＲＫｓ 参与作物抵抗非生物胁迫

ＳｎＲＫｓ 在植物中广泛存在ꎬ根据其蛋白结构可

分为 ＳｎＲＫ１、ＳｎＲＫ２ 和 ＳｎＲＫ３ 三个亚家族[４０]ꎮ 目

前对于 ＳｎＲＫ２ 的研究比较深入ꎬ主要参与植物对非

生物胁迫的响应ꎬ并与 ＡＢＡ 依赖性的植物发育密切

相关ꎮ 根据能否被 ＡＢＡ 激活可将 ＳｎＲＫｓ 分为 ３ 类:
不被 ＡＢＡ 激活、激活作用很弱、激活作用强[４１]ꎮ 分

析不同物种间 ＳｎＲＫ２ｓ 的进化同源性发现ꎬ小麦、水
稻和玉米 ＳｎＲＫ２ 家族分别含有 １０、１０ 和 １１ 个成

员[４２￣４４]ꎬ其中被 ＡＢＡ 强烈诱导的 ＴａＳｎＲＫ２ｓ 亚族参

与 ＡＢＡ 调控的胁迫响应ꎮ ＡＢＡ 依赖性胁迫信号途

径包括 ＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲｓ￣ＰＰ２Ｃ￣ＳｎＲＫ２ 途径ꎬ其在

非生物胁迫响应中起到重要作用[４２]ꎮ ＰＹＲ / ＰＹＬ /
ＲＣＡＲ 为 ＡＢＡ 受体ꎬＡＢＡ 缺失时ꎬＡ 蛋白磷酸酶 ２Ｃ
(ＰＰ２Ｃꎬｇｒｏｕｐ￣Ａ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ２Ｃ)通过去磷酸

化作用抑制 ＳｎＲＫ２ꎻ植物受到环境胁迫时ꎬ细胞中

ＡＢＡ 累积ꎬ高浓度的内源 ＡＢＡ 被 ＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲｓ
蛋白识别ꎬＰＰ２Ｃ 活性被抑制ꎬＳｎＲＫ２ 蛋白通过磷酸

化作用触发 ＡＢＡ 响应基因的表达ꎬ从而在应对环境

胁迫中发挥作用ꎮ
表达模式分析显示小麦 ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ７ 基因在根

中表达量很高ꎬ对聚乙二醇、ＮａＣｌ 和低温胁迫有响

应ꎮ 将 ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ７ 转入拟南芥中进行功能分析ꎬ发
现其参与碳水化合物代谢ꎬ调控渗透势ꎬ增强光合系

统Ⅱ活性ꎬ促进植物根系生长发育ꎬ增强对多种非生

物逆境的抗性[４５]ꎮ 水稻 ＳＡＰＫ９ 基因属于 ＯｓＳｎＲＫ２ｓ
家族ꎬＳＡＰＫ９ 转录本在干旱胁迫和 ＡＢＡ 处理时表达

上调ꎻ相比基因沉默株系和非转基因植株ꎬ转基因株

系生理指标(保水性、可溶性糖和脯氨酸含量、气孔

关闭、膜稳定性)的变化使其具有更好的抗旱性ꎬ证
明 ＳＡＰＫ９ 在增强作物抗旱性和提高作物产量方面

具有潜在价值[４６]ꎮ 烟草 ＮｔＳｎＲＫ２􀆰 ７ 和 ＮｔＳｎＲＫ２􀆰 ８
基因均参与 ＡＢＡ 响应ꎬＮｔＳｎＲＫ２􀆰 ７ 对低温和盐胁迫

响应较快ꎬＮｔＳｎＲＫ２􀆰 ８ 对渗透胁迫比较敏感ꎬ说明

ＮｔＳｎＲＫ２􀆰 ７ 和 ＮｔＳｎＲＫ２􀆰 ８ 以不同的方式应对环境

逆境[４７]ꎮ
２􀆰 ５　 其他蛋白激酶参与作物抵抗非生物胁迫

ＣＩＰＫｓ 在植物中广泛存在ꎬ主要参与 Ｃａ２ ＋ 调控

的信号转导ꎬ并在生物胁迫、非生物胁迫和营养缺失

的响应中起作用[４８]ꎮ 钙调磷酸酶 Ｂ 类蛋白(ＣＢＬｓ)
与 ＣＩＰＫｓ 构成一个复杂的信号网络ꎬ介导植物应对

非生物胁迫的响应ꎮ 分析拟南芥 ＣＩＰＫ２１ 的功能发

现其在多种非生物胁迫下表达量上调ꎬ并且通过调

节细胞液泡膜内离子和水平衡来应对盐胁迫ꎬ
ＣＩＰＫ２１ 功能缺失突变体 ｃｉｐｋ２１ 对高盐和渗透压力

条件极为敏感[４９]ꎮ ＨｂＣＩＰＫ２ 受盐、旱、ＡＢＡ 诱导表

达ꎬ过表达 ＨｂＣＩＰＫ２ 可恢复拟南芥突变体 ｓｏｓ２￣１ 对

盐胁迫的高敏感性ꎬ增强野生型拟南芥的耐盐性ꎻ
ＨｂＣＩＰＫ２ 通过维持体内 Ｎａ ＋ / Ｋ ＋ 平衡来保护根细胞

活性ꎬ推测其可能参与短芒大麦草的盐信号通

路[５０]ꎮ 在聚乙二醇、 ＡＢＡ 和 Ｈ２ Ｏ２ 处理时ꎬ小麦

ＴａＣＩＰＫ２ 基因表达上调ꎻＴａＣＩＰＫ２ 与 ＴａＣＢＬ１、２、３、４
相互作用ꎬ转基因植株在渗透胁迫和干旱胁迫下具

有更高的成活率ꎬ表明其在干旱胁迫反应中起到了

积极的调节作用[５１]ꎮ Ｋ􀆰 Ｚｈｕ 等[５２] 发现大豆 ＣＩＰＫ
基因家族的大部分基因受干旱诱导表达ꎬ这为揭示

ＣＩＰＫ 在大豆抗旱上的功能研究提供了基础ꎮ
其他胁迫相关的蛋白激酶在植物响应干旱、高

盐等不良环境因素时也发挥着重要的作用ꎮ 比如ꎬ

６６７
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拟南芥渗透胁迫激活蛋白激酶 ＳＲＫ２Ｃ 通过促进逆

境应答基因ꎬ如 ＲＤ２９Ａ、ＣＯＲ１５Ａ 等的上调显著影响

抗旱性ꎬ且其基因敲除突变体表现对干旱的高敏

感性[５３]ꎮ

３　 蛋白激酶响应植物非生物胁迫抗性
的分子机制

大量研究表明蛋白激酶参与多种环境胁迫信号

响应ꎬ但是在感知、传递胁迫信号时具体的作用机制

还有待进一步探索ꎮ 本文以 ＣＢＬｓ、ＣＩＰＫｓ 和 ＣＤＰＫｓ
在植物根细胞应对盐胁迫调控中的作用以及 ＭＡＰＫ
级联途径为例ꎬ简要阐述蛋白激酶在非生物逆境胁

迫响应调控中的分子机制ꎮ
植物根细胞应对盐胁迫时会产生一系列复杂的

调控网络(图 １)ꎮ 土壤中含有较高的盐离子时会使

根细胞处于高渗胁迫下ꎬ植物响应盐胁迫的过程就

是抵抗 Ｎａ ＋ 侵害的过程ꎮ 首先ꎬＮａ ＋ 通过阳离子通

道(ＮＳＣＣ)或其他未知的跨膜转运蛋白进入细胞ꎮ
植物胁迫信号感应与 Ｃａ２ ＋ 通道有关ꎬ钙调蛋白

(ＣａＭꎬｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ)、ＣＢＬ 和 ＣＤＰＫ 是植物中存在的

感知钙离子的重要基因家族ꎮ ＣａＭ 和 ＣＢＬ 通过

Ｃａ２ ＋ 诱导的蛋白构象改变传递信号ꎬＣＤＰＫ 具有

Ｃａ２ ＋ 感知和响应作用[５４]ꎮ Ｎａ ＋ 进入细胞后ꎬ信号识

别系统被激活ꎬ如 Ｃａ２ ＋ 、ＲＯＳ 和激素信号转导级联

放大ꎮ ＣＢＬｓ、ＣＩＰＫｓ、ＣＤＰＫｓ 是 Ｃａ２ ＋ 信号通路的一部

分ꎬ在感知胁迫信号过程中起到关键作用ꎮ 信号识

图 １　 植物根细胞响应盐胁迫信号时 Ｎａ ＋ 转移机制[４７]

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ Ｎａ ＋ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｏｏｔ ｃｅｌｌｓ[４７]

别蛋白激酶激活之后ꎬ将高渗透信号转移至下游转

录因子如 ＮＡＣ、ＷＲＫＹ、ＭＹＢ 等ꎬ这些转录因子通过

基因表达水平的改变影响植物耐盐性ꎬ最终通过

ＳＯＳ 途径将 Ｎａ ＋ 排出细胞或者将 Ｎａ ＋ 转移至液泡

中ꎬ以减少毒性离子对细胞的伤害ꎬ维持细胞的正常

功能[５５]ꎮ 烟草中过表达小麦 ＴａＣＩＰＫ１４ 基因发现ꎬ
在盐胁迫条件下ꎬ细胞内叶绿素、糖含量增加ꎬ过氧

化氢酶活性增强ꎬ过氧化氢、丙二醛含量下降ꎬ离子

渗透减少ꎮ ＴａＣＩＰＫ 的过表达还能提高种子萌发率ꎬ
促进根的生长ꎬ降低 Ｎａ ＋ 浓度ꎬ增强植株对盐胁迫的

抗性[１５]ꎮ
ＭＡＰＫ 级联途径是存在于包含酵母、动植物等

所有真核生物中高度保守的信号转导模式ꎬ调控多

种细胞外刺激信号在细胞内的传递和放大ꎬ以产生

相应的生理生化响应ꎮ ＭＡＰＫ 激酶(ＭＡＰＫ ｋｉｎａｓｅꎬ
ＭＡＰＫＫ)、ＭＡＰＫＫ 激酶(ＭＡＰＫＫ ｋｉｎａｓｅꎬＭＡＰＫＫＫ)是
ＭＡＰＫ 途径的重要组分ꎬ通常 ＭＡＰＫＫＫ 或 ＭＡＰＫＫ 通

过保守区丝氨酸和酪氨酸残基的磷酸化作用激活

ＭＡＰＫ[１３]ꎮ 植物受到环境胁迫时会激活 ＭＡＰＫ 级

联途径ꎬＲＯＳ 是植物维持正常代谢发挥细胞功能信

号途径中重要的次级信使(图 ２) [５６]ꎮ 植物感知非

生物胁迫信号ꎬ将信号传递给 ＲＯＳꎬ然后通过一系

列磷酸化作用ꎬ 信号级联放大ꎬ 依次被传递给

ＭＡＰＫＫＫ、ＭＡＰＫＫ、ＭＡＰＫꎬ调控相关基因的表达ꎬ促
使植物响应逆境胁迫[５７]ꎮ 烟草中过表达棉花

ＧｈＭＫＫ３基因可增强对干旱的耐受性ꎬＲＮＡ 序列和实

图 ２　 ＲＯＳ 调控的 ＭＡＰＫ 信号通路响应

非生物胁迫示意图

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ＲＯＳ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ
ｏｆ ＭＡＰＫ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ａｂｉｏｔｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ
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时荧光定量 ＰＣＲ 结果表明 ＧｈＭＫＫ３ 通过调控气孔

响应和根毛生长应对非生物胁迫ꎮ 棉花干旱胁迫条

件下ꎬＡＢＡ 和干旱诱导的 ＭＡＰＫ 途径由 ＧｈＭＫＫ３、
ＧｈＭＰＫ７ 和 ＧｈＰＩＰ１ 组成[１３]ꎮ

４　 展望

植物的整个生命周期会遭受许多环境胁迫及自

然灾害ꎬ粮食作物、果树、蔬菜以及其他与农业生产

相关的经济作物ꎬ其产量质量会受到直接影响ꎮ 干

旱、高盐和高温是影响作物生产的主要的非生物逆

境因素ꎬ这些胁迫严重影响了各种农作物和经济作

物的生长[５８]ꎮ 植物响应非生物逆境胁迫时会产生

多种生理生化变化ꎬ产生多种渗透调节物质如可溶

性糖、糖醇、脯氨酸、有机酸、甜菜碱、海藻糖等ꎬ保护

细胞中的酶和小分子物质免受活性氧的破坏[５９]ꎮ
同时ꎬ在植物体内生长素、ＡＢＡ、油菜素内酯等激素

通过调节其活性、浓度和分布来缓解逆境对植物细

胞的影响ꎮ
随着基因工程研究的深入ꎬ研究者对于植物抗

逆不再驻足于生理生化变化ꎬ分子水平的探索引起

更大的关注ꎬ蛋白激酶在植物应对非生物逆境抗性

上的应用得到广泛的重视ꎮ 目前已发现多种蛋白激

酶参与了植物应对干旱、高盐和低温等非生物胁迫

的响应ꎬ小麦、玉米和水稻等作物中含多种类型蛋白

激酶可提高植物抗性ꎬ同一蛋白激酶可能与多种胁

迫信号相关ꎬ如水稻 ＯｓＭＡＰＫ５ 基因增强了过表达植

株幼苗的抗旱性、耐盐性和抗冷性[３８]ꎬ野生大豆

ＧｓＳＲＫ 基因受 ＡＢＡ、旱和盐诱导表达[２２]ꎬ林烟草

ＮｓｙｌＣＩＰＫ３ 在高盐、低钾条件下表达上调ꎬ可能与

ＮｓｙｌＣＢＬ９ 互作形成信号通路ꎬ激活下游靶蛋白ꎬ促
进对非生物逆境胁迫的响应[６０]ꎮ 植物遭受旱、盐和

高温等非生物逆境时会导致体内激素水平的改变ꎬ
某种激素或者不同激素共同作用来提高植物抗逆

性ꎬ蛋白激酶可以通过调节激素水平影响作物抗性ꎮ
ＳｎＲＫ２􀆰 ２、ＳｎＲＫ２􀆰 ３ 和 ＳｎＲＫ２􀆰 ６ 蛋白激酶通过磷酸

化作用激活转录因子 ＡＢＡ 应答元件结合因子ꎬ从而

正向调控 ＡＢＡ 信号响应[６１]ꎮ ＣＤＰＫｓ 通过调控 ＡＢＡ
信号和减少活性氧物质的积累来降低非生物胁迫对

植物的伤害ꎬ如水稻中ꎬＯｓＣＤＰＫ１４ 磷酸化下游基因

ＯｓＤｉ１９￣４ꎬ改变 ＡＢＡ 相关基因的表达量ꎬ正向调控

ＡＢＡ 响应来维持胁迫环境下植物的正常生长[６２]ꎮ
研究发现蛋白激酶参与体内多种信号途径ꎬ植物通

过蛋白相互磷酸化或者自磷酸化来调整其在体内的

活性ꎬ进而能在逆境环境下更好的生存ꎮ 虽然当前

很多研究证明了蛋白激酶提高植物抵抗非生物胁迫

上所发挥的重要作用ꎬ但是蛋白激酶参与的不同信

号途径错综复杂或有交叉ꎬ不同基因发挥作用的关

联性和同一基因抵抗不同胁迫的功能差异性以及各

种信号途径的交叉性均有待于进一步研究ꎮ
目前关于蛋白激酶在改良作物非生物胁迫抗性

上的研究大部分都是发现新基因ꎬ分析该基因在干

旱、高温、高盐和不同激素处理下的表达模式ꎬ使该

基因在模式植物拟南芥或烟草中过表达ꎬ鉴定过表

达植株的抗性ꎬ探索该基因对抗逆相关响应因子的

关系ꎬ明确该基因可以提高植株对某种非生物胁迫

的抵抗性ꎬ而只有更加深入地研究蛋白激酶的抗性

机理ꎬ才能发挥其对改良作物抗逆性所具有的指导

意义和实用价值ꎮ 蛋白激酶通过磷酸化或去磷酸化

作用发挥功能ꎬ某一个或某几个氨基酸位点的替换

或缺失会导致功能的丧失ꎬ接下来的研究重点应致

力于更加精确地定位蛋白激酶发挥作用的氨基酸位

点ꎬ通过定点突变的方式多方位探测其功能ꎮ 鉴定

过表达植株抗性时应将基因转入原物种而非模式植

物ꎬ这还需要分子试验技术的进步ꎮ
纵观当下环境变化规律ꎬ全球日益变暖的趋势

对农作物的影响将会越来越明显ꎮ 植物在营养生长

时遭受高温胁迫导致许多生理和代谢的变化ꎬ其中

包括体内激素平衡的改变ꎮ 此外ꎬ高温引起的光合

作用和呼吸作用不平衡会导致严重的氧化损伤ꎬ而
植物耐热性与高活性的过氧化氢酶和超氧化物歧化

酶、高含量的抗坏血酸参与调控有关[６３]ꎮ 高温胁迫

会影响植物种子发芽率和光合效率ꎬ还会通过阻碍

花药中花粉粒的发芽来减少小穗数量ꎬ从而影响作

物产量[６４]ꎮ 研究发现多种蛋白激酶基因家族ꎬ如
ＣＤＰＫ、ＣＩＰＫ 等在干旱、盐的抗性上功能显著ꎬ与之

相比ꎬ关于蛋白激酶在抵抗高温胁迫的研究并不深

入ꎬ发现的抗高温基因较少ꎮ 高温改变植物细胞膜

的流动性ꎬ细胞内 Ｃａ２ ＋ 浓度增加ꎬ从而激活 ＣＤＰＫ、
ＭＡＰＫ 的活性ꎬ将信号传递至细胞核ꎬ诱导热激相关

基因的表达[６５]ꎬ但是还需继续解读抗高温基因的具

体作用机制ꎮ 因此ꎬ挖掘更多有应用价值的植物蛋

白激酶基因ꎬ深入研究蛋白激酶在高温胁迫下的功

能ꎬ探索其抗性机理对提高作物耐热性具有重要
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