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　　摘　要:细胞程序性死亡(PCD)是一种由基因控制的 、主动的细胞死亡过程 ,它对植物正常生

长发育起重要作用。现主要从 PCD的特征 、PCD的可能信号传导途径 、PCD发生的重要相关酶

等方面研究进行了综述。

关键词:植物;逆境胁迫;细胞程序性死亡

中图分类号:Q 942.5　文献标识码:A　文章编号:1001-0009(2007)12-0052-04

　　程序性死亡或细胞凋亡(programmed cell death ,

PCD)是多细胞生物体中一些细胞所采取的一种由自身

基因调控的主动死亡方式[ 1] 。PCD作为生物体内广泛

存在的一种机体自我调整机制 ,是生命活动的一个重要

组成部分 ,近年来随着动物学和医学中细胞死亡的研究

取得长足进展 ,植物的死亡也受到广泛关注 ,成为植物

学研究领域的一个热点。

1　植物程序性细胞死亡的特征
发生 PCD 或凋亡的细胞有其独特的形态学特

征
[ 2]
:表现为细胞骨架破坏;细胞体积缩小 、密度增大;染

色质边缘化 、高度凝集;核内 DNA 被诱导产生的核酸内

切酶从核小体间降解断裂 ,并产生带有 3′-OH 端 、大小

不同的寡聚核小体片段 ,这些片段在凝胶电泳上可以见

到以 140bp倍增的“梯形”DNA条带(DNA ladder),DNA

的片段化被认为是动植物 PCD的“真质标记”[ 3] 。植物

细胞核 DNA降解断裂并最终形成膜包围的致密凋亡小

体 ,凋亡的细胞保持细胞膜的完整性 ,没有细胞内含物

溢出 ,因此 ,凋亡的细胞与坏死的细胞在细胞形态上表

现完全不同。

2　环境胁迫诱导 PCD 的特点及环境胁迫因子

的类型

2.1　环境胁迫诱导 PCD的特点

在某一具体环境胁迫下 ,植物为了求得其个体生

存 ,必须依赖细胞在不同方向进行不对称分裂或改变基

因表达 ,甚至借助于多种途径的 PCD途径
[ 4, 5]

。环境胁

迫因子诱导植物PCD时有以下几个特点:①高浓度或高

强度的胁迫 ,细胞发生坏死(necrosis),这可能是由于细

胞来不及对如此强的刺激作出反应而立即死亡;中等浓

度或中等强度的胁迫能诱导细胞发生PCD ,这是由于细

胞受损后激活了预定的死亡程序;低浓度或低强度的胁

迫 ,细胞通过改变基因表达产生一些抗性蛋白如防卫蛋

白 、热激蛋白等来适应逆境 ,不发生 PCD。②在诱导过

程中 ,存在一个胁迫阈值(stress threshold),一旦超过某

一阈值 ,PCD注定要发生 ,不同胁迫因子诱导 PCD发生

的阈值各不相同。③凡对细胞有损伤的环境胁迫因子

很可能都能诱导PCD ,与胁迫因子的性质无关
[ 6-9]

。

2.2　环境胁迫因子的类型

在实验室条件下 ,能诱导植物 PCD的环境胁迫因

子主要分为三大类:①生物胁迫因子如各种病原体。植

物与病原体相互作用过程中 ,存在两种类型的细胞死

亡
[ 10]
:其一 ,超敏反应(hypersensitive reaction ,H R),其特

点是被感染位点上的细胞快速死亡 ,使植株获得抗性

(SAR);其二 ,与疾病相关的细胞死亡 ,其特点是细胞死

亡速度慢 ,由植物得病后引起 PCD;②物理胁迫因子如
温度 、水涝(低氧)、高渗 、UV 、臭氧 、机械胁迫(如离心)、

CO2浓度 、营养因子的缺乏等;③化学胁迫因子如 NaCl、

AlCl3 、HCl 、H2O 2 、CaCl2 、KCl、KCN 、VK 3等。

2.2.1　水涝(缺氧)胁迫　通气组织被认为是氧气运入

根内的通道 ,是对淹水缺氧的良好适应。通气组织有两

类即裂生性和溶生性[ 11] 。前者具有种属的特异性 ,是成

熟细胞经过有规律的相互分离形成的细胞间空腔 ,是许

多水生植物的基本特性;后者源于一些活细胞的死亡和

溶解。植物感受缺氧逆境后 ,皮层薄壁组织中只有部分

细胞选择性的发生解体死亡 ,而周围的细胞还保持完整

的现象 ,这意味着在皮层内细胞的解体是一个调控严格

的代谢过程 ,因此 ,这是一个程序性死亡。有研究表明

通气组织的形成包括感受氧的缺乏 、信号的产生 、原初

信号传递 ,进而诱导乙烯的合成 ,通过乙烯浓度变化引

起级联反应 ,最终诱导细胞死亡 ,是一系列联系紧密而
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有序的过程[ 11 , 12] 。

2.2.2　温度胁迫　低温胁迫:Koukalova 等研究表明 ,

5～ 6℃低温胁迫可以诱导悬浮培养的烟草细胞发生凋

亡 ,并且这种细胞凋亡具有梯状 DNA图谱 ,染色质和胞

质浓缩等典型的细胞凋亡特征[ 13] 。宁顺斌等研究发现 ,

玉米根尖在 4℃下处理 3周后 ,能用常规琼脂糖电泳检

测出较清晰的 DNA 梯状图谱 ,但尚有部分大片段存

在[ 14] 。处理 4周后几乎所有的大片段都断裂成小片段 ,

从Marker可以得出“梯子”是以 180 bp为单位组成的;

以原位标记 TUNEL检测 ,发现胁迫处理 1周后 ,10%细

胞发生凋亡 ,出现 TUNEL 阳性;2周后 25%左右细胞出

现明显的 TUNEL 阳性;4周后 70%细胞呈 TUNEL阳

性。由此可见 ,低温可能诱导植物细胞发生 PCD。热

激:陈浩明等研究表明 ,不同剂量的热激可以诱导烟草

产生 PCD ,用 TUNEL检测 ,烟草细胞受热激后其基因

组DNA产生较多的 3′-OH断裂 ,其中 48℃4 h热激处

理烟草细胞凋亡率最高 ,这表明适当的热激处理会导致

植物产生 PCD
[ 15]
。Balk等的研究表明 ,黄瓜子叶细胞热

激(55℃)10 min ,可以引起 PCD ,并且导致细胞产生典型

的形态和生化方面的变化
[ 16]
。在热处理12h后 ,可以检

测出明显的 DNA梯。Leu等研究发现 ,小球藻在46.5℃

温度下处理 1 h ,高分子量 DNA 开始降解 ,而持续处理

24 h后 ,仍然还可以检测出 DNA片断[ 17] 。

2.2.3　金属离子胁迫　苏金为等研究发现 ,用 0.5

mmol·L-1镉离子胁迫茶树茎尖组织 ,连续处理 10 d ,通

过每天对细胞质 、线粒体 、细胞核 、细胞壁的电子显微镜

观察 ,得出只有在第 5 ～ 7 d 之间植物出现 PCD[ 18] 。

Boscolo等研究表明 ,6 mmol·L-1铝离子胁迫玉米根尖

48 h ,TUNEL呈阳性[ 19] 。Yamamoto等报告在烟草培养

细胞中 ,铝提高 Fe2+介导质膜脂过氧化引起细胞死亡 ,

这种细胞死亡要求高胞内 Ca2+浓度和蛋白酶活性 ,并产

生DNA片段化 ,可能属于 PCD[ 20] 。Pan等报告 0.1 ～

1.0 mmol·L-1铝处理大麦 8 h后 ,根尖细胞产生 DNA

片段化 ,但没有凋亡小体产生[ 21] 。

2.2.4　药物胁迫　宁顺斌等在用药物(放线菌素 D、秋

水仙碱 、放线菌酮)处理玉米 ,经过不同的时间 ,玉米根

尖都出现了 PCD。3种供试药物都诱导玉米细胞 DNA

断裂 , 并检测出 180 bp 的 DNA 梯。宁顺斌等又

用3 mmol·L
-1

H2O2胁迫玉米根尖 6 h ,检测出清晰的

180 bp的DNA梯 ,处理 8 h后用 TUNEL检测 ,有 35%

细胞呈阳性
[ 22]
。由此可见 ,药物可以诱导植物的 PCD。

周军等用不同浓度乙烯利诱导胡萝卜15 h ,经过检测发

现1.4 mmol·L
-1
浓度处理时 ,胡萝卜原生质体细胞死

亡率接近 100%,用 DAPI染色发现处于凋亡过程中的

原生质体核内染色质固缩 ,裂解成许多与动物细胞中凋

亡小体类似的球状 DNA 的迁移 ,说明乙烯利处理使核

DNA发生断裂和降解[ 23] 。

3　环境胁迫诱导 PCD的可能信号分子

对于逆境诱导 PCD的信号因子已有报告 ,认为活

性氧 、NO 、Ca
2+
、乙烯 、水杨酸等是环境胁迫诱导植物

PCD的重要信号分子。

3.1　活性氧(reactive oxygen species , ROS)

环境胁迫对植物细胞的伤害在很大程度上是由于

ROS浓度上升所致 ,ROS已成为环境胁迫诱导 PCD的

一个重要信号分子。在 HR反应中 , ROS 跃升(ROS

burst)激活H R信号传导途径。最近的研究表明 ,在H R

反应中 ,小GTP 结合蛋白 Rac(动物 NADPH 氧化酶调

节因子)能介导依赖于 ROS 的 HR的发生 ,推测在 H R

反应中 ,ROS跃升很可能是由NADPH氧化酶的活性所

致
[ 24]
。氧化胁迫与植物 PCD过程密切相关 ,已证实

H2O2能诱导大豆、拟南芥 、烟草悬浮培养细胞发生

PCD
[ 22]
。

3.2　乙烯(ethylene ,Eth)

乙烯是植物各种器官生长 、发育 、衰老等的重要信

号分子。有证据表明在 H R反应中似乎并不需要乙烯 ,

但在与疾病相关的细胞死亡中 ,乙烯起了重要作用
[ 10]
。

对乙烯不敏感的番茄能抑制由活体营养病原体感染引

起的细胞死亡。植物在遇到水涝时 ,土壤低氧(hypoxia)

刺激根皮层细胞形成通气组织(aerenchyma),用乙烯生

物合成抑制剂可明显抑制通气组织的形成。低氧可明

显诱导番茄 、水稻的 ACC合成酶基因家族中的特异性

基因的表达[ 12] 。因此 ,低氧激活了根皮层细胞中的乙烯

生物合成途径 ,使 ACC合成酶和 ACC氧化酶的活性上

升 ,引起乙烯跃升(ethyleneburst),从而触发了乙烯介导

的 PCD信号传导途径。

已有试验表明 ,对 ACC氧化酶(催化乙烯合成)进

行反义抑制或用乙烯拮抗剂处理 ,均可延迟植物细胞的

衰老与死亡。乙烯能促进细胞中 Ca2+流动 ,而 Ca2+的

变化可影响蛋白质磷酸化 ,激活核酸内切酶 ,导致 DNA

降解。因此 ,乙烯诱导 Ca2+重新分布也许是植物 PCD

的机制之一。另外 ,赤霉素也能刺激 PCD ,乙烯和 GA

的作用又可被细胞分裂素及ABA 所逆转 ,因此 ,乙烯很

可能与其他信号分子协同作用来控制PCD发生。

除了活性氧和乙烯以外 ,另一种激发 PCD的信号

分子可能是一种糖蛋白 ,发现阿拉伯 、半乳聚糖蛋白特

异性地存在于玉米已死亡或接近死亡的导管分子中 ,该

糖蛋白能结合于细胞膜上 ,具有类似于凝集素的特性 ,

认为该糖蛋白很可能作为激发信号在组织部位特异性

的 PCD中发挥重要作用[ 23] 。

3.3　Ca2 +

许多环境胁迫能引起植物细胞内 Ca2 +浓度的上

升。Xu等的研究表明 ,当真菌 Uromyces viqnae 侵染抗
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性豇豆植株细胞壁时 ,胞内 Ca2 +浓度上升(敏感品种不

存在这种现象),一旦真菌进入胞腔内 ,Ca2 +浓度又回复

到正常水平
[ 25]
。因此 ,在真菌诱发的 HR反应中 ,真菌

激发子可能是通过影响质膜离子通道的活性来激活 HR

反应。通道抑制剂Gd3 +可抑制 PR基因的表达和细胞

死亡 ,部分抑制 ROS 跃升。最近的研究表明 ,大豆的

ScaM4和ScaM5(钙调蛋白基因家族成员)在烟草细胞

中过量表达 ,可引起类 HR的反应特征和细胞死亡[ 26] 。

这些结果充分说明胞内Ca
2 +
水平上升对激活 HR信号

传导途径具有重要作用。

3.4　水杨酸(salicylic acid ,SA)

已有研究表明 ,水杨酸水解酶(NahG)基因的过量

表达可抑制拟南芥(Arabidopsisthaliana ,At)的病斑模拟

突变体(lesion mimic mutants)lsd6、lsd7 、ssil 、acd6的细胞

死亡 ,这说明 SA 对于 HR来说也是必需的 ,在臭氧

(ozone)诱导的植物PCD中 SA也起到重要作用
[ 27]
。

3.5　NO(nit ric oxide)

机械胁迫(如 150 g 离心)能引起红豆杉(Taxus bre-

vif olia)细胞NO上升 ,从而直接或间接地诱导 PCD的发

生[ 28] 。豌豆和康乃馨在干旱胁迫下 ,释放大量NO ,在 HR

中 ,也存在NO跃升(NO burst)[ 29] 。这些结果说明在环境

胁迫诱导PCD过程中 ,NO也是一个重要的信号分子。但

又有证据表明 ,NO对植物氧化胁迫(oxidative st ress)有保

护作用 ,能减少或抑制DNA降解和 PCD发生[ 30] 。

有报道认为 ,细胞的死亡程序是由核基因和线粒体

基因共同编制的[ 31] ,Ca2+ 、活性氧 、NO是诱导 PCD的信

号因子 ,一定浓度胁迫下 ,耐性植物受到刺激 ,产生一定

浓度的活性氧 ,诱导线粒体通透性转换孔开放 ,影响跨

线粒体膜 Ca
2+
转运系统 ,使细胞色素 C 、Ca

2+
等释放到

细胞质中 ,并激活半胱氨酸酶或其它蛋白酶 ,从而诱发

表皮 、皮层细胞等产生 PCD ,阻止胁迫因子进一步影响

分生组织 、中柱或其他组织;而敏感植物受到胁迫后 ,产

生较高浓度活性氧或活性氮 ,造成膜脂严重过氧化 ,引

起生理紊乱 ,直接导致细胞大量死亡。高浓度胁迫下 ,

耐性植物和敏感植物都产生高浓度活性氧或活性氮 ,导

致根尖细胞大量死亡 ,根生长均受到严重抑制。但这一

假设是否正确 ,还需做深入研究。

近年来 ,关于植物 PCD相关信号 、相关蛋白 、相关

基因等许多方面的研究已取得重要进展 ,但关于PCD精

确机制尚不了解;有关 PCD相关信号传导定位 、是否存

在通用的调控途径或机制 ,仍待深入研究;植物细胞凋

亡机制在分子水平上有何异同 ,核酸酶和特异性蛋白酶

在植物 PCD中的作用等问题都有待进一步深入研究。
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应用于作物体细胞杂种鉴定的遗传标记方法
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　　摘　要:着重介绍了 4类遗传标记方法的原理及特点 ,简要概述了其在作物体细胞杂种鉴定

方面的应用进展。
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　　作物体细胞杂种的鉴定研究离不开遗传标记 ,遗传

标记是遗传物质的特殊的易于识别的表现形式 ,可以用

于研究基因遗传和变异的规律。随着分子生物学和生

物技术的迅速发展 ,遗传标记技术也得到了迅猛的发

展。目前 ,遗传标记主要分为四大类:形态学标记 、细胞

学标记 、生化标记和分子标记。形态学标记指可以观察

到的一些表型性状;细胞学标记主要包括核型 、染色体

带型等;生化标记主要是指同工酶和贮藏蛋白质等生化

物质;分子标记是以生物大分子 ,尤其是生物体的遗传

物质--核酸的多态性为基础的遗传标记。

1　形态学标记
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　　植株形态 、叶片形态 、花器官形态 、果实特征等形态

学特征是判断及筛选体细胞杂种的基本而又重要的标

准。形态学标记可以直接的体现杂种与双亲的形态区

别 ,方法非常简单。但是它易受环境和其它遗传效应影

响 , 且标记的数量较少。

2　细胞学标记
核型 、染色体带型和原位杂交及染色体的非整倍性

和结构变异等细胞学标记是鉴定体细胞杂种的一种有

效的方法。

2.1　制片分析

通常以根尖 、茎尖、幼叶 、叶片愈伤组织等为材料 ,

采用压片法进行染色体标本制备 ,需用卡宝品红 、醋酸

洋红等染色液进行染色、镜检和计数。制片分析作为最

基本的细胞学分析手段 ,方法比较简单 ,但是易受材料

和时间的限制。

2.2　原位杂交
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Programmed Cell Death of Plant Induced by Stress

CAO Hui , LIU He , FU Xun-cheng , LI Chun-xia

(Horticulture Department of Shanxi Ag riculture University , Taigu , Shanxi 261061 , China)

Abstract:Programmed cell death(PCD)is an active and gene-regulated process w hich plays an important role in normal

growth and development of plants.In this review , we summarized recent studies on the features of PCD in plants inclu-

ding the possible pathways of signal transduction in PCD , the important enzyme related to PCD and so on.
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