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　　摘　要:植物诱导抗病性是当前研究的热点。综述了植物诱导抗病性的相关概念 、诱导机制

和两条重要的抗病信号转导途径 ,并对两条信号途径及二者关系进行比较和分析。
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　　植物与病原生物在长期互作 、协同进化中逐渐形成
一系列的防卫机制 ,但这一过程在正常生长发育中并不

总是表现出来 ,常常需要外界诱导才能快速 、充分表达 ,

即产生诱导抗病性。植物诱导抗病性是植物受物理的 、
化学的或生物的方法处理后 ,对随后某种或某些病原物

的侵染所产生的抗性[ 1 , 2] 。

1　植物抗病性可被诱导
诱导植物产生防御反应的各种因子统称为激发子

(Elicitor),按其来源可分为生物源激发子和非生物源激
发子;凡由病原物 、其它微生物 、寄主植物或寄主-病原

互作过程中所产生的激发子均为生物源激发子;而具诱

导功能的化学物质或物理作用为非生物源激发子
[ 2 ,3]

。
人们对生物源激发子认识源于植物病毒间的交叉

保护 , Salaman(1933)发现 ,烟草接种烟草花叶病毒
(TMV)弱毒系G后 ,第 4天接种中度致病毒系 L 或强

毒系 S ,则不表现 L或S 毒系的症状。随后人们发现真

菌和细菌也存在交叉保护现象 ,而且范围也由同种病原
物扩展到不同类型病原物之间[ 1] 。Shivanna等利用腐生

真菌诱导了黄瓜对炭疽病的抗性[ 4] 。蔡新忠等用叶霉

菌非亲和小种4诱发接种番茄第3叶片 ,5 d后用其亲和
小种 5挑战接种第3叶和第 4叶 ,挑战接种后 15 d调查

发病程度 ,结果发现 ,诱导植株的第3叶和第4叶发病程

度均显著低于对照
[ 5]
。Leeman 等发现 , P.fluorescens

及其产生的多聚糖能诱导萝卜抗枯萎病 ,减少植株的死

亡[ 6] 。

非生物源激发子诱导植物抗病性的研究非常广泛 ,

特别是化学激发子已成为当前研究热点。Achuo E A
和 Audenaert K等用适宜浓度的 SA类似物 BTH 处理

土壤或叶片 ,显著降低番茄灰霉的发病程度
[ 7 , 8]

。而 Co-
hen等报道 ,茉莉酸(JA)和茉莉酸甲酯(MJ)可诱导番茄

对疫霉菌产生局部或系统抗性 ,诱导的抗性类型与浓度
高度相关 ,低浓度时诱导局部抗性 ,高浓度时则诱导产

生系统抗病性
[ 9]
。油菜素内酯类(BRs)、草酸 、β-氨基丁

酸等物质诱导植物抗病性也有广泛研究和报道。另外 ,

机械损伤 、热处理 、射线处理等物理刺激也能诱导植保
素的产生和积累 ,从而诱导植物产生抗病性。

2　植物抗病性诱导机制
2.1　抗病基因与防御反应基因

人们普遍认为 ,植物抗病性诱导中先后有两套基因

起作用 ,即抗病基因和防御反应基因。抗病基因是与病
原物无毒基因互作的基因 ,其产物是一种无直接杀菌作

用的效应分子 ,是无毒基因产物专化性受体 ,它决定寄
主-病原物互作的专化性。防御反应基因是调节植物防

御反应的抗病相关基因 ,其产物具直接杀菌作用 ,是一
种功能因子 ,该基因是诱导表达的 ,不决定寄主-病菌

互作的专化性[ 10] 。抗病基因产物与无毒基因产物相互
识别产生信号分子 ,这种信号通过一系列的传递因子或

调控因子传导 ,诱导寄主防御反应基因表达 ,引起植物
在形态和生理上发生一系列变化 ,产生防御反应 ,从而

抑制病原物的侵入和扩展。植物诱导抗病性主要是通
过防御反应基因实现的 ,其主要途径有二:一是诱导潜

在的防御反应基因活化 ,一是诱导已经活化的防御反应

基因特异表达或增强表达。
2.2　诱导抗病性发生过程

诱导抗病性可分为两种类型:一是在诱导部位发生
的局部 、快速的过敏性坏死反应(hypersensitive re-

sponse , HR);二是系统性获得抗性(systemic acquired
resistance ,SAR),即植物受病菌侵染或诱抗剂处理后 ,未

被侵染或处理的部位对随后的挑战接种也产生抗性。
Mcdowell、Dangl等认为 ,离子流 、活性氧中间体(ROIs)、

一氧化氮(NO)、水杨酸(SA)等参与调节植物的 HR和
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SAR。诱导的信号分子和细胞受体结合而为植物所感

受 ,通过跨膜离子流的变化 ,对细胞内 NO 和 ROIs发生

影响 ,这种影响可能具有正反馈的效应 ,把信号逐渐放

大 ,NO和 ROIs一方面和 SA产生关联 ,进而诱导防卫

基因的表达和产生局部抗性;另一方面 HR通过进一步

信号转导产生 SAR[ 11] 。

植物抗病性诱导可分为三个阶段:一是诱导处理;

二是诱导的抗病信号传递和转导 ,即抗病信号传递到相

邻细胞或未被诱导处理的植物组织 ,使植物处于敏感状
态;三是病原物侵染(挑战接种)。处于敏感状态的植物

细胞一旦感受到挑战接种的刺激信号 ,将迅速启动和增

强防御基因的活化 ,产生强烈的非特异性防御反应 ,从

而使植物表现出更强的抗病性
[ 12, 13]

。上述过程中 ,抗病
信号转导是植物诱导抗病性形成的关键和内在机制所

在 ,诱导的信号通过复杂的信号传递途径(如水杨酸途

径、茉莉酸途径等)启动或增强防御反应基因活化和表
达;同时将信号级联放大 ,使植物在形态和生理上向着

阻遏病原物侵染和抑制其扩展的方向变化(即植物产生

防御反应),最终表现为对病原物的抗病性。不同诱导
因子引起的信号转导途径可能相同 ,同一诱导因子在不

同条件下引起的信号转导途径也可能不同。植物的抗

病信号传递途径既有专一性 ,也存在着复杂的多样性 、

广谱性 ,甚至交叉性的特点 ,植物的多条抗病信号转导
途径之间的协同交叉 ,形成了复杂的信号转导网络[ 3, 14] 。

2.3　植物抗病信号转导途径

在植物的抗病信号转导途径中 ,SA途径和 JA途径

是研究较为深入的两条抗病信号传递途径。

2.3.1　SA介导的抗病信号传递途径　SA在植物抗病

信号转导过程中极为重要。研究发现 ,当烟草或黄瓜受

病原菌侵染后 ,SA 含量成倍增加 ,并诱导产生 SAR;而
用外源 SA处理植物 ,也能诱导植物对病菌侵染抗病性

增强 ,产生SAR[ 15] 。在转NahG(salicylate hdroxylase)基

因的拟南芥和番茄中 ,病原物侵染不能激活 PR-1基因
表达 ,也不诱导产生SAR(但能产生 HR),转基因植株抗

病性明显低于野生株(WT)。以上现象从正反两方面说

明 ,SA是植物抗病信号转导和产生SAR的必不可少的

信号分子。

SA信号从作用部位到产生生理效应 ,必然经过一

系列紧密联系的级联环节。SA从产生部位传递到效应

部位 ,必须与靶细胞上 SA受体结合形成 SA-受体复合
物 ,该复合物将信息传递至胞内第二信使 ,第二信使经

胞内信号转导产生生理效应[ 16] 。H2O2是继 SA之后的

第二个信使 ,Chen等从烟草中鉴定出一种可溶性的 SA

结合蛋白(SABP),它具有过氧化氢酶活性
[ 17]
。而SA及

其类似物能够抑制该酶的活性 ,导致了 H2O2水平升高 ,

激活 PR-1基因表达 ,形成 SAR。余迪求等认为 ,SA自

由基(SA·)可启动脂质过氧化反应并修饰其它大分子 ,

进而激活抗性基因的表达[ 18] 。动力学和光谱学方面的

研究表明 ,SA 作为电子供体可以为过氧化物酶提供一
个电子 ,使其处于相对不活跃状态(还原态),从而抑制

该酶的活性;而 SA则转变为带有一个单电子处于氧化

态的 SA自由基(SA ·)[ 13] 。

NPR1(nonexpressor of PR)基因是控制 SA积累的

关键基因 ,能够激活多种抗病相关基因(PR1、PR5)的表

达 ,是抗病信号传递途径下游的一个多功能调节子和

SA依赖途径中的分支点
[ 12 ,19 ,20]

。NPR1基因的过量表

达 ,可提高植物的抗病性。拟南芥 NPR1的突变体对诱

导植物产生 SAR的生物或化学激活剂不敏感 ,不表达

PR基因 ,不表现抗病特征 ,但体内仍积累与野生型植株

同等数量的SA ,这说明 NPR1基因位于SA信号传递途

径下游 ,而在PR基因表达的上游。

2.3.2　茉莉酸和乙烯(JA/ET)介导的抗病信号传递途

径　JA/ET 途径是植物的另一条重要的抗病信号传递

途径。拟南芥下部叶片接种 Alternaria brassicicola 后 ,
接种叶片及非接种叶片中均积累防卫素 ,且 JA含量增

高。外源施用 MeJA后 ,植株积累防卫素并产生 SAR ,

而不用 MeJA处理的拟南芥突变株 coi1接种后不积累

防卫素;同样 ,外源应用ET 也可诱导拟南芥植株积累防

卫素 ,而不用ET 处理的拟南芥突变株 ein2接种后不积

累防卫素 ,也不能表现 SAR。抑制 JA/ET 合成的物质
也同样抑制一些蛋白酶抑制基因的表达 ,所以 JA/ET

也被认为是参与抗性信号传递 、诱导植物产生 SAR的

第二信使。用 JA和 ET 处理可降解 SA的转基因拟南

芥 ,仍然诱导产生 SAR ,说明 JA/ET 介导的抗病信号转
导不依赖于SA途径。在烟草和拟南芥中 , JA/ET 主要

诱导碱性 PR基因的表达 ,而SA主要诱导酸性 PR基因

表达。
通过研究与 ET 信号转导有关的 ETR1 、EIN2基因

和与 JA 信号转导有关的 coi1 基因对植物防御素

PDF1.2基因表达的影响 ,发现 JA和 ET 都与 PDF1.2
的合成有关。外源 JA和 ET 均可提高 PDF1.2基因的

转录和翻译水平 ,而 SA不能诱导 PDF1.2基因的表达。

在拟南芥中 PDF1.2具有抗 A.brassicicola 的活性;在

ET 不敏感突变体 ein2中 ,虽然阻断了 PDF1.2基因的
表达 ,但并不影响其对 Botrytis cinerea的抗性。JA不敏

感突变体 jar1和 coi1突变体不能应答 JA的诱导作用 ,

并阻断了 JA介导的抗性反应。coi1基因编码一种富含
亮氨酸重复序列和具 F-box 基序的蛋白 ,含这种结构的

蛋白具有以下特点:与某些抑制蛋白结合后 ,由泛素的

酶解系统来识别并降解抑制蛋白
[ 21]
。所以 , coi1可能与

感应 JA的负调控因子结合形成复合体 ,而泛素识别并
降解复合体 ,从而消除负调控因子的抑制作用。MeJA

诱导产生的一种抗菌肽硫堇 Thi2.1的合成也不受 SA

的诱导 ,在转基因拟南芥中 ,过量表达 Thi2.1可提高寄
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主对镰孢菌的抗性[ 22] 。

2.3.3　两条抗病信号传递途径的关系　SA途径和 JA/
ET 途径是有所区别的。一般认为 ,SA 主要介导植物对

寄生性强的病原物的抗病信号转导 ,而 JA/ET 主要介
导对寄生性弱的病原物的抗病信号传递。转 NahG基

因拟南芥对活体营养病菌抗性降低 ,对死体营养病菌抗

性则不受影响;而拟南芥 coi1突变株对死体营养病菌抗

性减弱 ,对活体营养病菌的抗性却未发生改变[ 23] 。但事

实并非如此简单 ,E.A.Achuo等发现 ,转 NahG 基因的

番茄对死体营养真菌 B.cinerea的感病性显著提高 ,但

不改变其对 Odium neolycopersici的感病性;而转 NahG

基因的烟草对 O.neolycopersici的感病性增强 ,却不改
变其对 B.cinerea 的感病性。所以他们认为 ,植物以何

种抗病途径介导对病原物的防卫反应 ,取决于“寄主-
病原物”互作体系具体情况 ,互作体系不同 ,其抗病防御

反应特点也可能不同[ 24] 。

SA途径和 JA/ET 途径之间不是孤立的 ,它们之间
存在一定的交谈(cross-talk)机制 ,二者相互抑制或互相

增强。如前所述 ,SA主要诱导酸性 PR蛋白 , JA主要诱
导碱性 PR蛋白;在成熟的烟草叶片中 ,所有碱性 PR蛋

白都被 SA抑制 ,而所有酸性 PR蛋白都被 JA抑制。这

说明 SA途径和 JA途径之间存在颉抗作用。另有研究
发现 ,番茄被昆虫取食后 ,植株内不仅启动了 JA/ET 途

径 ,而且 SA 途径也同时被启动 ,这说明了 SA 途径和

JA/ET 途径之间也可能协同表达[ 25] 。SA途径和 JA/

ET 途径之间的对话 ,是通过信号转导网络中的“节点”

基因实现的。NPR1基因是研究较清楚的“节点”基因之
一 ,它不仅在细胞核中对 SA途径直接正向调控 ,而且在

细胞质内还对 SA 和 JA 信号传导途径之间进行协

调[ 26] 。另外 ,LI Jing 等人研究发现 ,转录因子WRKY70

对SA和 JA两条抗病途径之间也有着重要的调节作用 ,
而且这种作用产生于NPR1基因下游[ 27] 。

3　存在的问题及其应用前景
诱导抗病性为植物病害防治提供一条新的有效途

径 ,但当前这一技术并未被广泛应用 ,主要存在以下问
题:第一 、诱导效果不够显著 ,防效通常在20% ～ 50%之

间 ,不及化学农药防效明显;第二 、持效期不够长 ,通常
诱导后 3 ～ 7 d植物抗病性强 ,然后迅速下降。第三 、苗

期诱导效果好 ,成株期诱导效果相对较差。随着人们对

植物抗病机制和诱导机制的深入研究 ,逐渐明确诱导的
抗病信号转导途径 ,研制开发出高效持久 、经济实用的

新型诱抗剂及其复配剂 ,诱导抗病性将成为植物病害可
持续治理的重要环节。
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影响植物吸收镉的因素

李 　森 , 亢 秀平 , 邢国 明
(山西农业大学 ,太谷 030801)

　　摘　要:综述了植物种类及品种、土壤镉含量及形

态、pH 、Eh 、有机物质 、离子拮抗 、生产措施对植物吸收镉

的影响。通过研究影响因素来合理调节植物的生长环

境 ,控制镉从土壤中向植物体的迁移。最终 ,可以降低

植物体的镉浓度。
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　　20世纪世界各国的工业飞速发展 ,给人类的工作和

生活带来了巨大的变化。但是在发展的过程中却忽视

了对环境的保护。重金属污染就是伴随着工业“三废”

的排放而来的。而镉是重金属污染的主要元素之一 ,并

且属于“五毒”金属元素之一 ,在生物圈中移动性大 、毒

性强 ,极易被植物吸收并累积 ,超过一定限度不仅严重

影响作物产量和品质 ,而且通过食物链富集危害人体健

康。但是 ,直到 1968年在日本的富山县神通川流域出

现了“骨痛病”之后 , 有关镉污染及其生物毒性问题才开

始引起全世界的关注。
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　　镉(Cd)位于元素周期表第五周期 、第ⅡB族 ,价电子

构型 4d105S2 ,主要为+2价和0价。Cd是一种具有银白

色光泽 、软性 、延展性好、耐腐蚀的稀有金属。研究表

明 ,单质Cd本身并没有毒性 ,然而其化合物具有毒性及

腐蚀性 ,如镉蒸汽 ,尤其是镉的氧化物 ,可以对人和动物

产生累积性毒害[ 1 , 2] 。

自然界中原有的镉的化学循环处于生态平衡中 ,不

会造成公害 ,但在人类活动参与下 ,将地下岩石圈中含

镉的矿物开发利用 ,又将大量废弃物以渣 、烟和废水的

形式向环境中排放 ,从而引起环境有害的变化 ,甚至威

胁到人类健康 ,这种状况就称之为镉污染[ 3 ,5-8] 。我国

Cd污染状况较严重 , 20 世纪 90 年代中期就有

1.33万hm
2
农田受Cd污染

[ 9]
。

另一方面 ,随着生活水平的提高 ,人们对蔬菜消费

的要求越来越高 ,提倡无公害蔬菜。而蔬菜生产基地一

般位于城市郊区 、可灌溉区 、交通便利的地区等 ,而这些

区域的污染程度明显高于其他地方。因此减少土壤中

的镉含量 ,降低镉对蔬菜植物的影响 ,控制镉向植物体

的迁移 ,生产无公害蔬菜成为一个热门课题。

近年来 ,国内外做了很多关于这些方面的研究。已

经报道过的有镉污染土壤的植物修复技术 、有机-中性

化修复技术 、微生物修复技术以及镉污染对植物生理生

化性状的影响等等 ,但是在实际生产中取得的成效却不

是很理想[ 10 , 11] 。因此在镉污染土壤未能修复的情况下 ,

必须考虑到影响植物吸收镉的因素 ,合理调节植物的生

长环境 ,从而来控制镉向植物体的迁移 ,降低镉对生态

环境的危害。

1　影响植物吸收镉的因素
1.1　不同种类 、品种的植物对镉吸收的影响

不同植物以及同种植物不同品种在同样Cd水平下

对Cd的吸收以及体内Cd分配存在差异 。董艺婷等研

[ 26] 张红志 ,蔡新忠.病程相关基因非表达子 1(NPR1):植物抗病信号

网络中的关键节点[ J] .生物工程学报 ,2005 ,21(4):511-515.

[ 27] Li J ,Brader G , Palva E T.TheWRKY70 t ranscription factor:a node of

convergence for jasmonate-mediated and salicylate-mediated signals in plant de-

f ense[ J] .Plant Cell , 2004 ,16:319-333.

Plant Induced Resistance and Its Signaling Pathways

YU Chao-ge , LI Tian-lai , DU Yan-yan , WEI Shuang , ZHOU Di

(The Engineering and Technology Center of Facto rial High-Efficiency Agriculture in Shenyang Ag ricultural University , The Key Lab of P ro-

tected Ho rticulture in Liaoning Province , Shenyang 110161)

Abstract:Plant induced resistance is becoming the hot spot in phytopathology.The related conception and mechanism of

induced resistance were briefly discussed.The relation between SA-dependent and JA/ET-dependent signaling transduc-

tion pathways were also compared and evaluated.

Keywords:Plant;Induced resistance;Signal t ransduction pathway

76


