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摘要 植物不仅仅是恶劣环境的被动受害者，而且它也具有对环境变化快速感知和主动适应的能力，逆

境信息传递就是其适应不良环境的重要策略。本文主要介绍了环境胁迫下，调控植物地上部的根源信

使、信使的产生和传输以及气孔运动对根源信使的响应机制等方面的研究进展。

关键词 信息传递，环境胁迫，根信号，气孔运动

!"# $%&#’’#’ (#’’#)*#& +&,- .,,%’ /)0 1%’
2&,034%5,) /)0 !&/)’6,&% 5) 27/)%

!’()* +,-./012-. !345 ’6/71-. "84 36-
!（!"#$%&’"(& )* +)%&,-./&.%"，01$(2)(3 43%,-./&.%$/ 5(,6"%7,&8，9212- "#!$!%）

"（9"(&"% )* :/$(& ;%""2,(3 ,( 01$(2)(3 :,(38, ，:1-.;1 "#&&$$）

89’%&/4% :72-< 1= -,< ,-7; <>? @2==1A? A1B<1C ,D 2EA?F=1<; G6< 27=, >2= <>? 2G171<; ,D @?FB?1A1-. 2-E
2E2@<1-. <, <>? B>2-.? ,D ?-A1F,-C?-< H 9>? <F2-=D?F ,D =<F?== =1.-27 1= 2- 1C@,F<2-< =<F2<?.; ,D @72-<
2E2@<1-. <, G2E ?-A1F,-C?-< H 9>1= 2F<1B7? .1A?= 2 F?A1?I ,- <>? F?=?2FB> ,D @72-< =<F?== C?==?-.?F
DF,C <>? F,,< 2-E 1<= @F,E6B<1,- 2-E <F2-=@,F<，2-E <>? C?B>2-1=C ,D <>? =<,C2<27 F?=@,-=?= <, <>?
F,,< C?==?-.?F H
:#; <,&0’ J1.-27 <F2-=E6B<1,-，5-A1F,-C?-< =<F?==，K,,< =1.-27，J<,C2<27 C,A?C?-<

植物不象人类和动物那样能够通过躲藏、逃避、防护、抵抗甚至对环境进行改造等方

式来适应不良环境，因此植物一般被视为不良环境的被动受害者，传统的植物逆境生物学

研究也主要强调逆境对植物生理、生化、形态和解剖等造成的影响或伤害。近年来随着现

代生物技术和理论的发展，人们逐渐认识到植物并非被动的受害者，而是具有对环境变化

快速感知和主动适应的能力，这种快速感知和主动适应的策略就是植物的逆境信息传递。

这一过程涉及植物对逆境刺激的感受与识别、逆境信使的产生和传输以及反应部位对逆

境信使的识别与转导等 &个环节，它对于植物适应不良环境具有非常重要的意义（L2A1?=
2-E M>2-.，!NN!；J>1-,O2P1 "& $/，!NN#）。由于近年来干旱频繁发生，水的问题日益突出，植
物对水分胁迫的适应与反应机制也格外引人注目，下面主要以水分逆境（干旱）为中心，介

绍植物逆境信息传递的中间环节，即根源逆境信使的产生及其传输等方面的研究进展。

= 根源逆境信使的揭示

面对土壤干旱，通过促进根系吸水，减小气孔开度，防止过度蒸腾失水，可以充分利用
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有限的水资源维持植物的生长。由于土壤干旱时，叶片水势常下降，据此曾认为叶片是感

应土壤干旱的器官。但是在大田或缓慢干旱条件下，常常发现地上部生理过程的变化先

于叶片水势的下降，往往叶片水势还未下降，气孔已逐渐关闭。!"##$%&’"等（()**）利用压
力室给生长在干旱土壤中的小麦根系加压，通过增加土壤周围的气压来补偿由于土壤水

势下降而引起的叶水势的下降，使叶片水势恢复到原来的水平，结果气孔导度和叶片生长

仍然受到抑制。+,"-./"0等（()*1）和 2%3$04等（())5 ）通过分根干旱处理，即同一株树一
部分根系施以干旱，另一部分正常供水，结果地上部叶片水势没有明显变化，但气孔导度

和叶片生长均下降，重新浇水或将受干旱的根系切除，则叶片生长恢复正常。这意味着根

系受到干旱时能够合成并输出某些物质，这些物质通过木质部蒸腾流输送到地上部，从而

调节叶片的生理变化。这究竟是些什么物质呢？

! 根源逆境信使的性质

研究证明这些物质是些信号物质（根源逆境信使），一般认为根源信使需要满足下列

条件：（(）信使强度（浓度）的变化能对根系周围土壤环境变化作出即时响应，并且能定量
反应土壤环境的变化；（6）信使浓度的变化能在数量和时间上解释由其所引发的地上部生
理过程的变化；（5）地上部生理过程的改变只对信使的浓度而不是通量（7,&8，浓度与蒸腾
流速的乘积）响应；（9）地上部叶片具有快速代谢该物质的能力，从而可避免由于信使的积
累而影响响应的灵敏度；（1）向根或其它器官饲喂外源该信使所引起的生理变化，与根系
所受逆境胁迫时引起的生理变化相类似（梁建生和张建华，())*）。根据胁迫下逆境信使
含量的增加或减少，可分为正的或负的信号物质，:+:和乙烯等为正的信号物质，乙酰胆
碱和细胞分裂素等为负的信号物质。

!"# 脱落酸
有大量证据表明，多种逆境，包括干旱、寒冷、酷热、盐渍、水涝、缺氧、缺素、铵中毒、病

源物侵染和寄生植物的寄生等均不同程度地刺激 :+:的合成（;<&04 "0= 2$’"&=">，())*），
根系合成的 :+:是最有可能作为根源逆境信使的化合物，尤其在根系受到干旱胁迫时，
:+:符合上述条件。
首先根系受到胁迫时能迅速合成 :+:，其含量在水分胁迫下呈几倍甚至几十倍地增

加。通过环割切断地上部 :+:的供应，或者通过分根处理使叶片保持完全膨压状态下，
胁迫处理照样使根系大量积累 :+:，其浓度照样随着土壤含水量的降低而升高（;$"04 !"
#$，())?）。土壤干旱条件下，根系 :+:合成能力升高的同时，叶片气孔导度和生长速度也
下降，而用外源 :+:处理呈同样效果。将玉米植株种植在 ( /长的 !@A管内，缓慢干旱 5
个星期，土壤纵向层次间形成了水势梯度，这时测定根系 :+:含量，结果表明随着水分亏
缺向土壤深层发展，根系 :+:含量逐渐升高，而且受干旱的土壤复水后，:+:含量迅速恢
复至对照水平，这些均表明根系 :+:含量能够测量根系周围土壤的水分状况（梁建生和
张建华，())*）。:,$等（())*）在大田小麦上亦看到，木质部 :+:浓度随着土壤水势的下降
而升高。根系合成的 :+:能够通过木质部运到地上部，;$"04 等（())?）观察到，木质部
:+:浓度与根系 :+:含量间存在近线性关系，表明木质部 :+:浓度可以定量反应根源
:+:的变化。
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根系除能够合成 !"!外，也能够代谢降解 !"!，但其代谢能力远低于叶片，经干旱处
理后代谢能力更低（梁建生和张建华，#$$%）。而叶片具有很强的代谢 !"!的能力，&’()*+
等（#$$,）将,-.!"!饲喂樱桃叶片，发现代谢喂入量的 /01所需的时间仅为 ,2 3 4 5)*。如
此高的代谢活性足以防止 !"!在作用部位积累，从而维持气孔对木质部 !"!浓度的灵
敏度。6)7等（#$$2）在玉米和鸭跖草叶片上的研究结果也证明了这一点。
!"! 乙酰胆碱和细胞分裂素
乙酰胆碱是动物的神经递质，在植物中也广泛存在，它同样能够以“神经递质”的身份

出现在丝瓜卷须受刺激而发出的电化学波中，近日证实它参与调节气孔的运动。气孔开

放需要根系输送的生理活性物质，断根后气孔导度减小，蒸腾下降，但如果去根后加入乙

酰胆碱，则气孔孔径增大并恢复到断根前的水平。内源含量测定表明，蚕豆叶片下表皮

（气孔密布处）乙酰胆碱含量变化和蒸腾作用密切相关。进一步研究证实，蚕豆根能够合

成乙酰胆碱，半根渗透胁迫时（可保持叶片水势不变），经木质部运输的乙酰胆碱减少，叶

片下表皮乙酰胆碱含量也明显下降，气孔导度减小，这足以证明乙酰胆碱可以作为根源负

信号物质调控气孔运动（娄成后和花宝光，4000；张蜀秋和娄成后，4000）。
细胞分裂素也被认为是一种根源负信号物质，它能够在根系合成，并且能够通过木质

部运到叶片诱导气孔开放，但在胁迫条件下根系细胞分裂素合成受到抑制，含量下降，运

到地上部的量减少，气孔导度也下降。也有人对逆境下细胞分裂素的作用提出质疑，认为

胁迫下其含量的下降对气孔的运动影响并不明确（879):; 7*< =>7*+，#$$#；张蜀秋和娄成
后，4000）。
!"# 其它信号形式
木质部汁液 ?-值的升高也能够象 !"!一样作为一种信号形式，从根部输送到叶片

调节气孔开度（@)AB)*;’* 7*< 879):;，#$$%）。&’AA7*等（#$$4）报道土壤干旱过程中向日葵
木质部汁液 ?-值升高。木质部汁液 ?-值的升高可使叶片质外体 ?-值升高，而质外体
?-值的升高会快速诱导 !"! 向保卫细胞分布进而引起气孔关闭（87:C:D 7*< -7DCE*+，
#$$/）。在番茄上和鸭跖草也发现增大木质部汁液 ?-值能够降低叶片的失水率（F>’5?.
;’* !" #$，#$$G；879):; 7*< =>7*+，#$$#）。这说明木质部汁液 ?-值的变化可以传递根源信
号。

电化学波、伤素和水力信号（>H<D7EA)I ;)+*7A）等在根源逆境信号的传输中也起作用。
对植株进行局部灼伤，可检测到伤口处会释放出伤素并出现变异电波，该电波能以较快的

速度沿主脉传递到叶片，随后则依靠变异电波释放的伤素以较慢的速度跨叶肉组织送达

表皮，促使气孔关闭，蒸腾下降。将柳条插枝成活的小株中的导管切断，管内水液从伤口

急剧流出，通过以导管为中心的连续水系统由近及远的各部位依次受到牵动，这样形成所

谓的水力信号，其迅速传递甚至使叶片失水变薄，气孔被动拉开后随即关闭（娄成后和花

宝光，4000）。

# 气孔运动对根源信使的响应机制

#"$ 脱落酸由根向地上部分的传输
逆境胁迫信号在植物的感受部位诱导了胞间逆境信使产生，而逆境信使必须经过传
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输并到达受体细胞的作用位点，才会被“靶”器官（对逆境刺激作出最终反应的器官，如叶

片）识别。要实现其胞间信使功能，!"!在根系合成后必须能迅速地运到木质部，并且能
够沿木质部通过蒸腾流迅速到达地上部，是否真的如此呢？

研究证明根系合成的 !"! 可迅速向木质部输送。植物细胞质膜对质子化的 !"!
（!"!#）有很高的透性，但对离子态 !"!（!"!$）的透性很低，这使得 !"!极易向碱性区
域移动，而水分胁迫可导致木质部汁液 %#升高，使木质部发生碱化（&’(()* !" #$，+,,-），结
果造成 !"!由共质体向质外体释放，使 !"!迅速流向木质部。胶体金免疫电镜定位表
明，水分胁迫不仅使蚕豆根尖分生组织和伸长区 !"!增加，更重要的是使根系维管组织
质外体中 !"!含量剧增，说明水分胁迫下根增加的 !"!能较快地进入由根向地上部的
运输渠道（张蜀秋等，+,,.）。/0)*1等（+,,2）报道木质部 !"!浓度与根系 !"!含量呈线
性相关，表明根系 !"!向木质部的输送不是限制步骤。进入木质部的 !"!也可以很快
运到地上部，贾文锁等（+,,.）的研究表明，蚕豆根装载的3#4!"!能够以 5 6 . 78 9 80*以上
的速率向冠部运输，5 80*即可到达叶片下表皮的保卫细胞和表皮细胞；而抑制蒸腾可降
低 !"!向叶片的运输积累。水分胁迫引起的木质部汁液 %#升高同样会加速 !"!在木
质部的运输，:;)*1等（+,,2）给玉米和银合欢饲喂 !"!溶液时，看到木质部输送的 !"!
量，随 %#的升高（由 5到 <）而增加。
!"# 气孔运动与木质部 $%$
水分胁迫下木质部 !"!浓度升高，叶片气孔导度下降，用人工合成的 !"!饲喂整株

植物，也发现叶片气孔导度随着所用 !"! 浓度的提高而下降（=)>0?@ )*A :;)*1，+,,+）。
:;)*1等（+,,2）证实干旱引起的木质部 !"!浓度升高与地上部诸多生理过程有密切关
系，它可以定量解释胁迫植株地上部的变化。B0) 和 :;)*1（+,,,）认为决定胁迫下气孔导
度的因素是木质部 !"!的浓度而不是它在叶片中的积累量。木质部 !"!浓度决定于根
系 !"!的合成能力和木质部蒸腾流速，!"!浓度与蒸腾流速的乘积构成了 !"!的通量。
&’C0*1等（+,,3）通过给樱桃离体叶柄饲喂 !"!的研究表明，!"!浓度和通量对气孔导度
都有显著的抑制作用，但气孔导度主要取决于饲喂期间进入叶片的 !"!绝对量。而 B)7D4
@’*等（+,,5）报道，针叶树气孔导度与木质部 !"!浓度成指数相关关系，与 !"!通量或细
胞膨压无关。B0)等（+,,.）在玉米上的实验也表明，气孔导度受 !"!浓度调节，而与 !"!
通量无关。

!"! 气孔对 $%$的敏感性
胁迫下 !"!由根系运到地上部，通常会诱导气孔关闭及抑制叶片生长等，但在某些

情况下（E)FA0?G )*A =)>0?@，+,,-），尽管木质部汁液及叶片中 !"!浓度很高，但气度孔导
度并没有变化；而且胁迫解除后，即使 !"!浓度恢复到对照水平，而气孔依然不能开放，
这些矛盾的结果使人们逐渐联想到植物对 !"!的敏感性问题。植物对 !"!的敏感性可
以从以下 H个方面考虑：（+）作用位点 !"!量；（-）!"!受体的数量；（3）!"!与其受体的
亲合力；（H）!"!与其受体发生识别反应后，后面各级信息传递体的活化状态等。作用位
点 !"!量的多少，是决定到达叶片的根源信使能否实现其信使功能的第一步。据报道
!"!调控气孔关闭的作用位点在保卫细胞质膜外侧（&0(F’I )*A EF?C)>)@，+,,H），所以根源
!"!实现其功能必须能够到达保卫细胞并在那里积累。而研究表明，蚕豆根部饲喂的3#4
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!"!能够在短时间内运到叶片并在气孔密布的下表皮积累，放射自显影技术显示 !"!主
要分布于保卫细胞和表皮细胞质外体，这意味着根源 !"!可直接影响气孔的运动（贾文
锁等，#$$%）。
此外，水分胁迫时叶片本身也能够合成大量脱落酸，而且水分胁迫还会引起脱落酸在

叶片中的再分配，这些均会影响气孔对根源 !"! 的灵敏性。&’()*+ 等（#$$,）推测引起
!"!向保卫细胞细胞壁积聚，进而作用于质膜外侧引起气孔关闭的途径可能有 -种：（#）
干旱导致表皮细胞和叶肉细胞胞间连丝对 !"!透性降低，使表皮细胞胞质中的 !"!不
能通过共质体回流到叶肉细胞胞质中，结果 !"!在表皮细胞质外体及保卫细胞细胞壁积
累；（,）干旱使表皮细胞质膜对 !"!的透性降低，减慢了质外体 !"!向表皮细胞中的扩
散，使 !"!在保卫细胞细胞壁积累；（-）干旱使位于质膜上的 ./ 0!12345受到抑制或向胞
质内的 ./共运输过程得以促进，引起各区隔部分 6.值的变化，但由于质外体缓冲力最
小而使质外体 6.值变动（升高）幅度最大，结果导致 !"!在保卫细胞细胞壁快速大量积
累。王学臣等（#$$7）利用胶体金免疫电镜技术直接观察到水分胁迫可导致蚕豆表皮细胞
质外体和保卫细胞细胞壁 !"!大量增加，即引起作用位点 !"!量升高。

! 根源逆境信使的产生

脱落酸能够充当根源逆境信使，但逆境胁迫下 !"!是怎样合成的？由于水分胁迫
下，叶水势很快下降，所以起初认为脱落酸合成的启动依赖水势阈值，后来认为膨压是控

制脱落酸合成的关键，即当膨压接近零时脱落酸才大量合成，但这无法解释淹水条件下的

脱落酸合成，因此有人认为细胞体积及质壁关系的变化对于脱落酸合成更重要（855)339:
3;< =955’>3;，#$??）。@3A9等（#$??）发现分离的叶肉细胞原生质体在渗透胁迫下不能合成
脱落酸，因为它没有细胞壁，而 B5*’’59等（#$?,）发现无壁的保卫细胞原生质体在渗透胁
迫下照样积累脱落酸，"*3;C(等（#$$?）则发现尽管原生质体的来源不同，但它们在渗透胁
迫下均能积累 !"!，只是有的 !"!含量在短瞬间增加，有的缓慢而持续地增加。D(E59 等
（#$$%）在测定拟南芥膨压变化时也没有发现所谓的“膨压感受器”。因此，关于脱落酸合
成的启动，尚有许多疑问，也许细胞中有一种浓度敏感物质，当细胞溶剂（水）量稍有变化

时，该物质的结构或状态或性质就有可能发生很大变化，进而触发一系列的后续反应。

近来研究表明，蛋白激酶抑制剂明显抑制水分胁迫对脱落酸合成的诱导（杨洪强等，

,FFF），磷酸化蛋白的实测发现蛋白磷酸化过程与胁迫下 !"!的生物合成密切相关（杨洪
强等，,FF#）；此外，G*3和 8A3;E（,FFF）报道一些还原性试剂和巯基修饰剂明显抑制水分胁
迫下 !"!的积累，这些因素可能与植物对胁迫的识别有关。
胁迫诱导 !"!产生，最终必然涉及到 !"!生物合成。研究发现，蛋白质转录和翻译

抑制剂放线菌素0H和环己亚胺能抑制逆境下脱落酸的合成，说明胁迫诱导脱落酸合成需
要基因表达和新蛋白合成（855)339: 3;< =955’>3;，#$??）。曾认为高等植物可能存在两条
!"!生物合成途径：（#）直接途径，即三个异戊烯单位聚合成 I#7前体———法呢基焦磷酸
（J22），由 J22经环化和氧化直接形成 #7碳的 !"!；（,）间接途径，即先由甲羟戊酸（KL!）
聚合成 IMF前体———类胡萝卜素，再由类胡萝卜素裂解成 I#7的化合物，如黄质醛（N!O），
最后由 N!O转变成 !"!（855)339: 3;< =955’>3;，#$??）。随着多种 !"!生物合成缺陷型突
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变体的发现，以及同位素示踪技术和分子生物学技术的应用，人们越来越清楚地认识到，

高等植物主要以间接途径合成 !"!，大致过程为：甲羟戊酸!法呢基焦磷酸!玉米黄质

!环氧玉米黄质!紫黄质!新黄质!黄质醛!!"!醛!!"!，其中类胡萝卜素裂解和
#!$向 !"!转变的过程明显受水分胁迫促进（%&’()* +,- ./’+0-+*，1223）。

! 结束语

完整的植物逆境信息传递，至少须经过两次细胞对外界刺激的识别与转导，和一次胞

间信使由感受部位（根系）到反应部位（叶片）的传递。细胞第一次识别与转导的信号是环

境胁迫（原初信号），第二次是对次生信号（原初刺激诱导产生的胞间信使，如 !"!）的识
别与转导。后者实际是激素的细胞信号转导，这方面的研究比较多，并越来越深入（4&0,5
+,- ./’+0-+*，1226）。前者属于植物对环境刺激的原初反应，它对于植株快速感知和主动
适应环境变化具有更重要的意义，然而人们对此了解的却很少。中间的信使传递过程已

经比较明朗，并能勾画出植物逆境信息传递的大体轮廓，但其中许多环节还只是设想和推

测，尚需进一步研究证实。这一领域有待揭示的关键问题主要是：（1）环境胁迫下产生的
根源物质中，还有哪些能够充当逆境信使？它们如何运达作用位点？（7）环境胁迫信号如
何转化为逆境信使的，即胁迫如何导致 !"! 大量合成的；（8）胁迫是“刺激”、逆境信使的
产生（!"!积累）是“反应”，“刺激———反应”的偶联机制与细胞信号转导是怎样的关系；
（9）植物细胞如何感知逆境胁迫这一刺激的？感知后又如何引起 !"!合成？这一过程是
直接的还是间接的；（:）逆境（水分）胁迫诱导 !"!合成需要基因表达，而水分胁迫本身能
诱导基因表达，但哪些基因产物与 !"!合成有关？这些基因产物又如何导致 !"!合成
的？另外，水分胁迫诱导基因表达也是一个完整的细胞信号转导过程，其中也有许多问题

有待研究。
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