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植物系统性获得抗性及其信号转导途径

赵淑清，郭剑波

(山西大学生物工程实验室，太原 030006

    摘要:植物系统获得抗性(SAR)，是植物受到病原菌侵染后所激发的一种防卫反应。这种反应由植物抗病墓

因(R)与病原菌无毒墓因(，，)的相互识别开始 由R基因下游的一些墓因整合不同的抗病信号，通过水杨酸(SA)

将杭病信号传递下去。这一信号途径在SA下游受非诱导免疫(NIM/NPR )基因的调控，激活NPR I可诱导病程相

关蛋白(PR)墓因的表达，最终建立具有广谱抗性的SAR. SAR信号途径也可由模拟自然信号的化学物质激活，这

些激活剂的应用是发展绿色化学农药的新思路。
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    Abstract: Systemic acquired resistance (SAR)，known as broad-spectrum, inducible plant immunity, is a defense

response triggered by pathogen infection. The response begins with the recognition of plant resistance (R) with the corre-

sponding avirulence ( au) gene from the pathogen. There are some genes for convergence of signals downstream of differ-

ent R/aar interacting partners into a single signaling pathway.Salicylic acid (SA) is required for the induction of SAR
and involved in transducing the signal in target tissues. The SA signal is transduced through NPR1, a nuclear-localized

protein that interacts with transcription factors that are involved in regulating SA-mediated gene expression. Some chemi-

cals that mimic natural signaling compounds can also activate SAR. The application of biochemical activators to agricul-

ture for plant protection is a novel idea for developing green chemical pesticide.
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    植物系统获得抗性是植物抵抗病原菌侵袭的复

杂防御网络之一〔1-31。它是通过植物抗病基因(R)

与病原微生物的无毒基因(二。)相互识别和相互作

用来实现的[4,51。早年对植物与病原菌相互作用的

遗传研究表明，R基因编码具有高度选择性的受体

来感知病原菌，激活这些受体会打开信号途径，引起

寄主的防卫反应[61随着植物R基因和相应病原

菌。 基因的克隆，更充分地证实了这一模型的存

在。但是，在植物最初感知病原菌侵袭和最终引起

抗病反应之间的过程，仍有许多具体环节不清楚。

近年来，人们以模式植物拟南芥为材料，在植物系统

获得抗性及其信号转导方面做了大量工作，已分离

和鉴定了许多涉及植物抗病信号转导系统的突变

体，并且克隆了相应的基因，对植物抗病信号转导途

径有了比较清晰的认识。

1 植物系统性获得抗性

    植物对病原菌感染的反应最初表现为感染部位

细胞迅速而局部性的死亡，称过敏反应(hypersensi-

tive response，简称HR), HR是植物细胞的一种程
序性死亡(programmed cell death,PCD)。通过感染
部位的细胞的主动死亡，致使局部组织脱水，从而切
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断病原菌的营养供给，使病原菌限制在局部感染区
不再扩展。一般而言，过敏反应定义为宿主细胞在

病原菌攻击后24 h内的局部快速坏死反应。与此

局部反应相关，过几天到I周时间，被感染植物产生

新的抗性，并对病原菌的再次感染甚至对其它病原

细菌、真菌、病毒和线虫的感染，均有很强的抗性，此

抗性可扩展到整个植株，通常称为系统性获得抗性

(systemic acquired resistance, SAR)[21o SAR显著区别
于其它抗病反应的2个标志是:对病原菌有广谱抗

性以及病程相关(pathogenesis-related, PR)蛋白的表
达。SAR是一种植物主动防御机制，从发生过敏反

应到植物系统获得抗性的产生，需要一系列信号的

转导〔?一引。

pyruvate lyase, IPL)分别是细菌在转化分支酸为SA
两步反应中的2种酶。转ICS基因和IPL基因的烟

草可持续合成SA (constitutive SA biosynthesis, CSA),
其体内SA和水杨酸葡糖营的量比对照提高了

500-1 000倍。CSA植物持续表达PR蛋白，还增强

了植物对病毒和真菌的抗性[[221。通过克隆和功能

分析拟南芥防卫相关基因(SID2 )，证实异分支酸

合成酶是植物防卫反应中SA合成所必需的[[231。大

量证据表明，SA是植物SAR信号转导途径一个必

要的内源信号(图)。

2 水杨酸是 SAR信号转导途径的重

    要信号分子

    水杨酸(salicylic acid, SA)是许多R基因特异
的植物系统性抗病反应的一个重要信号分子，涉及

并参与植物的HR和SAR反应，在植物的SAR信号

转导中起着关键作用[10] o SA作为SAR信号转导途
径的一种内源信号分子，其作用已在烟草、黄瓜和拟

南芥等植物中得到证实。在这些植物中，未感染病

原物的植株体内SA含量很低。感染病原物后，在

感染植株的韧皮部SA含量急剧增加，所增加的内

源SA足以诱导PR蛋白的表达，并与SAR建立密切

相关〔‘，一’41。利用SA标记的体内研究表明，感染烟

草花叶病毒(tabacco mosaic virus, TMV)的烟草叶片

中产生的SA，被转运到了植物全身，在未感染部分

也有较多积累[151。因此推断SA可能是从感染部位

传导到植物其它部位并激发SAR反应的信号。然

而，也有研究表明，SA不能进行长距离的信号传

导〔161 a Ryals等将野生型Xanthi-NC烟草和转NahG
基因烟草嫁接。当NabG砧木的叶片接种TMV时，

Xanthi-NC接穗的叶片表现 SAR反应，而当Xanthi-

NC砧木的叶片接种TMV时，NabG接穗上则不发生

SAR，说明SA是一种非长距离移动信号。不管SA

信号可移动与否，可以肯定SA是SAR信号转导所

必需的〔17,181

    SA在植物防卫反应中的作用，另有来自植物转

细菌 whG基因的证据。nah‘基因编码水杨酸经

化酶，可转变SA为无生物活性的儿茶酚。转 nahG

基因的植物不能积累 SA，同时也不能诱导

SAR1's-211。此外，异分支酸合成酶( isochorismme

synthase, ICS)和异丙酮酸盐裂解酶(isochorismate

3  SA上游R基因的下游组分

    在植物抵御病原微生物侵染的过程中，寄主植

物的R基因产物与病原微生物 ，;基因产物的相互

识别和相互作用，诱导出植物抗病信号转导途径，进

而产生一系列保护反应机制Ca, 51。从不同植物种类
中已克隆了大量的R基因，尽管抵御的是不同病原

微生物，但许多 R基因有着共同的结构域，如核酸

结合位点(nucleotide-binding site, NBS)和富含亮氨酸

结构域(leucine-rich repeat domain, LRR)o R蛋白结
构的相似性说明在感知病原微生物的下游存在着共

同的或相近的信号转导机制。为阐明植物如何抵抗

病害，研究人员致力于筛选那些抑制抗病基因发挥

作用的突变基因，以揭示R基因引起抗病信号的下

游组分。用这种方法已经得到了一系列突变基因，

其中有一些已被证实代表了这样的下游组分。目前

至少有5个这样的基因被鉴定。

    NDRI是多种R基因介导的拟南芥抗细菌和真
菌病的一个必需基因。NDRI突变会导致对表达无

毒基因，rB, avrRpml , avrRpt2或， Pph3的丁香假
单抱菌和寄生霜霉菌的敏感性。所以NDR1蛋白代

表一个保守的信号转导组分。经克隆NDRI基因表

明 NDRI含有660个碱基对的开放阅读框，推导出

的219个氨基酸序列提示，NDRI蛋白可能位于膜上。

NDRI的表达经由病原菌诱导，其作用可能是整合不

同的病原菌识别信号「241o EDSI是从拟南芥中分离

的另一R基因下游基因。拟南芥edsl突变体抑制对

另一类病原真菌的抗性，而对表达AwB的丁香假单

抱菌的抗性没有影响。EDSI基因编码的蛋白，在其

氨基端与真核生物脂酶的催化位点非常相22似，水

解酶活性可能是EDSI的主要作用。一般来说，CC-

NBS-LRR类R基因(coiled-coil motif, CC)的下游需要

NDRI，而 TIR-NRS-LRR类 R基因(toll-interkukin- l -

resistance domain, TIR)的下游则需要EDSI+ia
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病原的a钾墓因 Pathogen月 ,, genes 化学药物Chendeals

口表示降解;相连的两方框表示两蛋白存在相互作用:一 卜表示有待证实的步，

Symbolorepresents degradation; Two boxes be linked together represent there are interactions

between two proteins; symbol一 卜represents step still need to be confirmed

圈 拟南芥 SAR的信号转导模式

咙.Model for the signal pathway of SAR in Arabidopsis

    PAD4是从拟南芥中克隆的又一抗病信号途径

基因。PAN 可编码脂酶样的蛋白。它对于有 TIR-

NBS-LRR结构的R蛋白是必需的。PAD4突变会导

致防卫反应缺陷。用SA处理拟南芥pad4突变体则

可逆转抗病反应，说明PAD4位于SA的上游并调节

植物的防卫反应(27,281。共免疫沉淀试验表明，PAN

和EDSI在健康和病原菌挑战接种的植物中都是相

互作用的。这种相互作用可能起到放大防卫信号的

作用[[291
    Rarl是最早从大麦中分离的(称为HvRarl )，是

多个R基因激发抗病信号的一个必需基因，突变

HvRarl基因可抑制R基因Mla6和M1a12介导的白

粉病抗性["". HvRarl编码一个25 ku的细胞质蛋

白，有 2个拷贝的印 个氨基酸的锌结合结构域

CHORDS (cysteine-and-histidine-rich domain )。这种串
联的组织在原生动物门、植物和后生动物门中都是

非常保守的，说明这一结构域具有共同的生化功

能[[301。突变拟南芥RAR1 (At RARI)基因可抑制R

基因RPM]和RPS5介导的拟南芥抗细菌微斑病，以

及由RPP，介导的抗霜霉病抗性[[311
    最新的研究表明，SGT1在植物防卫反应中起调

节R信号的作用，其作用机理在于降解靶蛋白。

SGT1是利用酵母双杂交筛选得到的RARl的互作

蛋白。在拟南芥中，存在2种高度同源的SGTI，即

AtSGTI a和AtSGTIb，均与酵母SGTl共有相似的氨

基酸序列。而在大麦中，只有 1种 卿1基因

( HvSgtl )。沉默大麦匆1基因，可使Mda6激发的
抗病性明显降低，同时突变HvSgtl和HvRarl，使

万方数据



中 国 农 业 科 学 36卷

Mla6介导的抗病性基本消失，显示了SGTI和RAR1

在M1a6激发的抗病反应中的协同作用)〕。拟南芥
sgtl b突变体可抑制RPP5介导的霜霉病抗性。失
去的SGTI b功能不能被 SGTI a互补，说明 SGTI b是

RPP5介导的抗性中一个必要的并且是非冗余的组

分。研究发现,R基因对 SGTI b和 RARI的需求是

不同的，但SGTI和RARI对RPP，介导的病原物识

别起加性效应，说明在植物抗病信号途径中二者在

操作上是分开的，而在功能上是协同的，:。在酵母
中，SGTI与泛素蛋白连接酶复合物SCF(Skpl-Cullin
F-box)是联系在一起的。SGTI通过与SCF的相互

作用，在降解Clb5/cdc28激酶抑制因子SIC1和G,

细胞周期蛋白CLN1中行使重要功能〔301。研究发
现，在植物中SGTI与SCF复合物有共免疫沉淀反

应，而且SGT1-SCF复合物与COP9信号复合体也存

在相互作用[321。因此，植物SGTI的作用可能也是

通过特定的SCF复合物降解抗性调节蛋白，靶蛋白

可能是植物防卫反应中成为负调节因子。有关泛素

结合蛋白降解负调节因子，在去阻遏生长素信号途

径中已有先例〔351，但在植物防卫反应中降解的负调
节因子目前还没有鉴定出来。目前惟一得到证实的

防卫相关蛋白在激发防卫信号后被降解的是R蛋

白RPM1[361o RPMl在激发抗病信号并引起过敏反

应后立即降解，可导致受体失去感知能力，从而使

HR只在病原菌侵染部位的少量寄主细胞上发生。

这一事实说明，在激发抗病信号之后，R蛋白也成了

降解的靶标。但 R基因下游 SGTI和RAR1介导的

植物抗病反应是否一定通过SA信号通路还有待证

实。

4  SA下游 PR基因上游组分

    依赖SA的信号转导途径受非诱导免疫基因

(nonexpresser of PR genes/ non-inducible innnunity,
NPRI/NIMI)的调节。拟南芥突变体nprl /niml对

诱导SAR的生物和化学激活剂不敏感，不能表达

PR基因，同时表现出病害特征，但其体内仍可积累

与野生型同等数量的SA，说明NPRI / NIM位于SA

积累的下游PR基因表达的上游[37.381。研究表明，

NPRI定位于细胞核内，与具有亮氨酸拉链结构的

转录因子相互作用)〕。NPRI至少与结合于PR-1

调控区的2个转录因子成员(AHBP-lb和TGA6)相

互作用，这对SA介导的PR基因表达是必需的〔401

NPRI蛋白突变不能支持SAR，同时也破坏了与转录

因子相互作用的能力[40,41]。所以 NPRI是SAR途

径的一个共同的正调节基因。

    最近的研究表明 NPRI基因自身的表达受

DNA结合蛋白WRKY的调节。在 NPRI的启动子

区域，发现有WRKY识别的W一盒序列。突变W一盒

序列，破坏了WRKY与它们的识别，致使启动子不

能激活下游的报告基因，而且丧失了SA诱导的

NPRI互补nprl突变体防卫基因表达和抗病反应的

能力[421
5                          SAR的标志基因

    PR-1是拟南芥依赖SA的SAR抗病反应的一

个标志基因[1,20;.  PR蛋白首先在烟草中被发现。

当烟草抗病品种受到TMV侵染后在其体内会积累

一组新的蛋白质，这些蛋白质在未被侵染的健康植

株中是没有的。后来发现其它病原菌侵染或以一定

的化学物质处理也会发生类似的蛋白质积累。从

198。年起这些蛋白质被称为病程相关蛋白(patho-

genesis-related proteins)，简称PR蛋白。编码PR蛋白
的基因称为PR基因。鉴于PR蛋白与植物抗病性

的关系，有关PR蛋白及其基因表达调控的研究颇

受重视。

    在烟草中，已发现5大类的PR蛋白，即PR-1,

PR-2, PR-3, PR-4和PR-5[431。在INA诱导处理的
拟南芥中至少存在3种PR蛋白，即PR-1,PR-2, PR-

5o PR-1, PR-2 , PR-5基因的表达也可以由病原菌

侵染或水杨酸处理来诱导〔’〕。Lebel等对控制PR-1
基因表达的调节序列进行了详细的研究。他们通过

缺失分析，接头分区诱变和体内足迹法鉴定了PR-1

启动子的顺式作用元件。研究发现，与815 by或更

长的启动子片段相比，698帅的启动子片段对INA

的诱导能力降低了一半，而621帅或更短的启动子
片段已经全部失去诱导能力。另外，在转录起始点

上游640 by或610 by处10师的接头分区突变足以

破坏INA诱导GUS融合基因的表达。640娜处的
接头分区突变包含1个与碱性亮氨酸拉链(bZIP)转

录因子的识别位点高度同源的序列，而610 by处的
接头分区突变包含1个与转录因子NF-mB相似的序

列〔44}. Maleck等利用DNA微阵列(DNA microarray)

检测了拟南芥在不同的SAR诱导或SAR抑制条件

下基因表达的变化「451。他们把具有共同调节方式

的基因或称调节子进行归类。调节子包括已知的

PR基因和一些新的基因。研究发现 PR-1启动子

富含W盒(7TGAC)，这是结合植物特异的转录因子

家族成员 WRKY的所有调节子基因的一个共同的

万方数据



7期 赵淑清等:植物系统性获得抗性及其信号转导途径

启动子元件。

    转录因子bZIP蛋白亚组的TGA (TGA-bZIPs)是

INA诱导的 PR-1表达的正调节因子，它们识别

TGACG，与W盒的共有序列重叠，但是在所有报道

的W RKY/ W盒相互作用中，W盒核心后面紧跟的

总是C或者T[4]。所以这2个调节因子家族的结合
位点的区别是可以预见的。因此，TGA-bZIP因子似

乎不大可能成为PR-1调节子的共同调节因子。

6  SAR的化学激活剂

    用一些小分子化合物处理植物能够激活SAR

反应，这种激活SAR反应的化学分子的应用是农业

生产系统中病害控制的新思路。SA是目前已知的

惟一来源于植物的具有激活SAR反应的诱发剂〔471
聚酮化合物6甲基水杨酸(6-MeSA)能够模拟水杨

酸，用其处理烟草叶片，可增加病程相关蛋白PR-1,

P-1, 3葡聚糖酶和几丁质酶的积累，增强对烟草花叶
病毒的抗性。转6一甲基水杨酸合成酶(6-methylsali-

cylic acid systhase, 6MSAS)基因的烟草组成型表达6-
MeSA. 6-MeSA积累的增加与PRI和几丁质酶表达

水平的提高呈正相关，同时表现出对烟草花叶病毒

抗性的增强[481
    与水杨酸生物活性相似的化学合成物2,6一二氯

异烟酸(2, 6-dichloroisonicotinic acid, INA)也可U激

活植物SAR反应，并提供广谱的抗病性[1,21,47,491
但是，由于SA, INA对有些农作物有一定的伤害从

而限制了其在农业生产上作为作物保护剂的应用。

    苯并嘎重氮BTH [ benzo (1, 2, 3 ) thiadiazole-7-

carbothioic acid S-methyl ester]是一种具有更明显的
诱发SAR反应的化合物[50-521，在烟草、小麦、拟南
芥等多种植物上应用可以抵抗广谱病原菌的侵染，

因此，BTH是一种农业上诱人的作物保护剂。INA

和BTH处理后所诱发的植物抗病性不是由于化合

物本身直接对病原菌的作用，因为化合物和它的代

谢物并不表现抑菌效果「12,501，而是诱导了植物体内

如SA所诱发的同样SAR基因的表达[[1'47'501. INA,
BTH和SA都不能激活拟南芥 nim 1突变体PR基因

的表达，说明3种化合物可能激活相同信号级联的

SAR途径〔20,211。而且，这3种化合物在结构上的相

似性说明它们可能结合相同的受体。INA和BTH

处理植物后，不能引发植物体内SA水平的提高，而

且，当它们用于转 、hG基因的烟草和拟南芥植株

时，同样可以激发SAR反应，说明INA和BTH直接

作用于SAR信号途径中SA下游[49,50,521

    0瘟g PBZ (3-allyloxy-1, 2-benzisothiazole-1, 1-
dioxide)是另一类新的SAR激活剂。PBZ可以保护

水稻抵抗稻瘟病〔531。当用PBZ及其活性代谢物BIT

[1, 2-benzisothiazol-3 (2H)-one 1, 1-dioxide]处理转

nahG基因的拟南芥或拟南芥nprl突变体时，不能

诱导转基因植物和nprl突变体的抗病性及PR-1基
因的表达，说明PBZ和BIT激发的抗病反应经过SA

和NPR1信号通路，并且作用于SA的上游〔541。从

梨火疫欧文氏菌(Eminnia amylmora)中分离的

"Harpin”蛋白可以在非寄主植物上引起过敏反ha ,
同时它能使整个植株对许多病害产生系统抗

性[[55,561。研究表明，Harpin诱导的SAR也是通过

SA和NIM途径[571

7 总结与展望

    根据大量试验结果，SAR信号转导途径可总结

如图。但是，人们对SA上游的信号转导事件的认

识仍很有限，尽管植物定向进化同源基因SGTI的

作用也是降解负调节蛋白，但靶蛋白是什么，需进一

步研究;在R蛋白和SGT1之间没有发现直接的相

互作用，但紧接SGT1上游的信号是什么也不知道;

在NDR1或EDSI与SGT1或RARI之间是否存在上

下游关系，有待证明;为什么有的 R基因需要

RARI，有的需要 SGTI?而每一个R基因能够激活

相似的抗病反应，包括HR和PR蛋白积累的增加。

R基因引发的结果相似但对 RAR1和SGT1需求的

不同说明上游的信号途径是不同的。

    事实上 NPR1就是目前已知的这样一个关键

的调控基因。过量表达NPR1基因的转基因拟南芥

可以增强对丁香假单抱菌和寄生霜霉菌的抗性，提

高PR蛋白的表达量，而且对植物没有可见的损

害[5a]。今后人们可更有目的地合理设计激活SAR

的化合物，从而筛选出更有效的化学激活剂。由于

激活剂本身并无杀菌活性，只是诱导植物自身的免

疫机制，所以，SAR的激活剂可以作为一种绿色农药

用于植物病害的控制。组合化学合成的应用和高通

量筛选体系的建立将有利于我国自主知识产权的农

药新品种的创制。植物抗病激活剂在21世纪将成

为化学农药发展的重要方向。
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