
　 核 农 学 报　 ２０１６ꎬ３０(１):００６５ ~ ００７１
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｕｃｌｅａｒ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ

收稿日期:２０１４￣１１￣２５　 接受日期:２０１５￣０１￣０６
基金项目:国家自然科学基金(３１１７１９５１)
作者简介:陈德龙ꎬ男ꎬ主要从事蔬菜生理生化与代谢研究ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ: ｃｄｌｘｊ. ０７２＠ １６３. ｃｏｍ
通讯作者:汪俏梅ꎬ女ꎬ教授ꎬ主要从事植物激素与次生代谢研究ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ: ｑｍｗａｎｇ＠ ｚｊｕ. ｅｄｕ. ｃｎ

文章编号:１０００￣８５５１(２０１６)０１￣００６５￣０７

植物保卫细胞的激素信号转导网络研究进展
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摘　 要:保卫细胞可以感知并整合多种信号ꎬ以调节膨压和气孔运动ꎬ是研究植物激素信号互作的模式体

系ꎮ 本文对保卫细胞中植物激素脱落酸信号转导及其与其他植物激素的互作进行了综述ꎬ以期全面介

绍保卫细胞植物激素信号转导网络的最新进展ꎬ并对今后的研究及其在作物生产中的潜在应用价值进

行了展望ꎮ
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　 　 高等植物的气孔由 １ 对保卫细胞包围而成ꎮ 保卫

细胞能够灵敏而准确地响应一系列外源和内源的刺

激ꎬ如光、干旱以及植物激素等ꎬ并通过复杂的信号转

导网络改变其膨压使气孔处于最适宜的开闭状态ꎬ进
而调节植物与环境间的水分和气体交换[１]ꎮ 因此ꎬ保
卫细胞是单细胞水平上研究高等植物细胞信号转导途

径及其网络的模式体系和良好实验系统[２]ꎮ
在气孔运动的过程中ꎬ植物激素起着重要的调控

作用ꎬ 保卫细胞中内源激素的含量也随着气孔的运动

而呈现出规律性的消长变化ꎮ 脱落酸( ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬ
ＡＢＡ)是一种萜类化合物ꎬ除了促进种子休眠、调节生

长发育外ꎬ还在气孔关闭和植物干旱胁迫适应性中起

主导 作 用ꎮ 茉 莉 酸 ( ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬ ＪＡ)、 水 杨 酸

( ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬ ＳＡ ) 和 油 菜 素 甾 醇 类 物 质

(ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓꎬ ＢＲ)均能促进气孔的关闭ꎮ 目前 ＪＡ
与 ＡＢＡ 的互作及其在保卫细胞 ＡＢＡ 信号转导网络中

的作用位点已得到鉴定[３ － ４]ꎮ 尽管 ＢＲ 在植物干旱胁

迫适应性中的作用已被很多实验所证实ꎬ但迄今为止

ＢＲ 在保卫细胞 ＡＢＡ 信号转导中的作用位点仍不清

楚ꎬ且研究发现植物体内 ＢＲｓ 和 ＡＢＡ 在保卫细胞中的

互作可能具有种属特异性ꎮ 了解不同信号之间的相互

作用对于理解植物细胞内复杂的信号转导网络体系越

来越重要ꎬ这一类研究也已成为信号转导领域的研究

热点ꎮ 本文主要介绍保卫细胞这一独特的体系中ꎬ植
物激素 ＡＢＡ 的信号转导途径及其与其他植物激素的

互作研究进展ꎮ

１　 保卫细胞中 ＡＢＡ 的信号转导途径

ＡＢＡ 是诱导气孔关闭的主要植物激素ꎬ被公认为

是干旱胁迫下重要的反应因子ꎮ 保卫细胞感受到

ＡＢＡ 信号后ꎬ膨压和容量会由于阴离子、钾离子的流

出以及葡萄糖转化成淀粉而变小ꎬ从而引起气孔关闭ꎮ
目前ꎬ多种 ＡＢＡ 生物合成和分解代谢相关的酶已得到

鉴定ꎬＡＢＡ 代谢的分子机制也已经确定ꎮ 干旱胁迫下

植物根细胞中产生大量的 ＡＢＡꎬ并通过蒸腾流运送到

叶片细胞ꎬＡＢＡ 被保卫细胞上的受体感知ꎬ通过跨膜

转运ꎬ由胞内第二信使[钙信使、质子信使、１ꎬ４ꎬ５ － 三

磷酸肌醇(ＩＰ３)和脂酸甘油等]转导ꎬ激活多种离子通

道以及和生理生化反应相关的酶类ꎬ调控气孔的运动ꎬ
最终导致气孔关闭ꎮ
１ １　 ＡＢＡ 的受体和早期信号转导元件

ＡＢＡ 信号转导研究最突出的进展之一是 ＡＢＡ 受

体 ＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 蛋白的鉴定ꎬ以及下游蛋白激酶

和蛋白磷酸酶参与的蛋白质磷酸化系统的发现ꎮ
ＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 蛋白处于 ＡＢＡ 信号通路最上游ꎬ可
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以识别 ＡＢＡ 信号ꎬ直接与 ＡＢＡ 结合并启动信号转

导[１ － ３]ꎮ 之后的研究发现ꎬＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 蛋白负调

控下游 ＰＰ２Ｃ 蛋白ꎬ 而 ＰＰ２Ｃ 又负调控 ＳｎＲＫ２ꎬ串联建

成 ＡＢＡ 信号转导的核心系统ꎮ ＡＢＡ￣Ｉｎｓｅｎｓｔｉｖｅ１(ＡＢＩ１)
和 ＡＢＩ２ 是最早被分离和鉴定的编码 ＰＰ２Ｃ 的基因[４]ꎮ
ＰＰ２Ｃ 基因的功能缺失突变体表现出对 ＡＢＡ 的超敏感

性ꎬ 表明 ＰＰ２Ｃ 蛋白在 ＡＢＡ 信号途径中起负调控作

用[５]ꎮ ＳｎＲＫ２ 是一类在 ＡＢＡ 信号反应中发挥关键作

用的蛋白激酶ꎮ 对拟南芥 ＳｎＲＫ２ 家族的研究表明ꎬ不
同亚类的 ＳｎＲＫ２ 被诱导激活的方式有差异ꎮ 拟南芥

中ꎬ第 Ⅲ 亚类共包 括 ３ 个 成 员ꎬ 分 别 是 ＳＲＫ２Ｄ /
ＳｎＲＫ２ ２、 ＳＲＫ２Ｅ / ＯＳＴ１ / ＳｎＲＫ２ ６ 和 ＳＲＫ２Ｉ /
ＳｎＲＫ２ ３ꎬ它们可以迅速地被 ＡＢＡ 激活ꎬ说明其对启

动 ＡＢＡ 信号反应具有重要作用[６]ꎮ ＳｎＲＫ２ 的生理作

用最早在保卫细胞中得到证实ꎬＡＢＡ 信号启动后ꎬ
ＳＲＫ２Ｅ / ＯＳＴ１ / ＳｎＲＫ２ ６ 正向调控气孔的关闭[７]ꎮ 拟

南芥第Ⅲ类 ＳｎＲＫ２ 的三突变体 ｓｒｋ２ｄ / ｓｒｋ２ｅ / ｓｒｋ２ｉ 抑制

了 ＡＢＡ 诱导激活的蛋白激酶的活性ꎬ弱化了 ＡＢＡ 调

节的气孔运动ꎬ表现出对 ＡＢＡ 的不敏感ꎬ说明第Ⅲ亚

类的 ＳｎＲＫ２ 是保卫细胞 ＡＢＡ 信号转导途径中的 １ 个

调控枢纽[８ － ９]ꎮ 综上ꎬ植物受环境诱导产生 ＡＢＡ 之

后ꎬＡＢＡ 结合 ＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 蛋白ꎬ与 ＰＰ２Ｃ 相互作

用来抑制 ＰＰ２Ｃ 的蛋白磷酸酶活性ꎬ从而解除 ＰＰ２Ｃ 对

蛋白激酶 ＳｎＲＫ２ 的抑制ꎬ被激活的 ＳｎＲＫ２ 继而磷酸化

下游的转录因子ꎬ开启 ＡＢＡ 信号通路的下游反应ꎮ
１ ２　 ＡＢＡ 信号转导过程中的活性氧

许多第二信使参与了 ＡＢＡ 信号转导的调节ꎬ包括

活性氧 ( ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ＲＯＳ)、 ＮＯ、磷脂酸

(ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄꎬ ＰＡ )、 ３ － 磷 酸 磷 脂 酰 肌 醇

(ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ － ３ꎬ４ꎬ５ － (ＰＯ４) ３ꎬ ＰＩＰ３)、３ － 磷

酸肌醇( ｉｎｏｓｉｔｏｌ １ꎬ４ꎬ５ － ｔｒｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬ ＩＰ３)、６ － 磷酸

肌醇(ｉｎｏｓｉｔｏｌ ｈｅｘａｐｈｏｓｐｈａｔｅꎬ ＩＰ６)、鞘脂类物质和钙离

子等ꎮ 过量的 ＲＯＳ 引起细胞死亡ꎬ然而低浓度的 ＲＯＳ
能够作为信号分子调控植物的胁迫反应ꎮ 近年来ꎬ美
国佛罗里达大学陈思学教授实验室运用先进的蛋白组

学方法对油菜保卫细胞 ＡＢＡ 信号转导网络进行了研

究ꎬ不仅鉴定到一些新的组分ꎬ而且发现 ＲＯＳ 信号途

径在 ＡＢＡ 信号转导网络中起主导作用(图 １) [１０]ꎬ它
直接或间接地与其他信号途径ꎬ如 ＮＯꎬＪＡꎬ乙烯和芥

子油苷等途径存在复杂的互作[１１]ꎮ 分裂素激活蛋白

激酶(ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬ ＭＡＰＫ)引起的

过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)的产生ꎬ可能起到对 ＡＢＡ 信号放大

的作用[１２]ꎮ 在 ＡＢＡ 诱导的气孔关闭过程中ꎬＲＯＳ 是

必不可少的信号分子ꎮ ＡＢＡ 与 Ｈ２Ｏ２ 通过蛋白磷酸

化、ＮＡＤＰＨ 氧 化 酶、 细 胞 质 内 自 由 态 Ｃａ２ ＋ 浓 度

([Ｃａ２ ＋ ] ｃｙｔ)、ＮＯ、细胞质的 ｐＨ 值和细胞的氧化还原

状态调控保卫细胞信号[１３]ꎮ

图 １　 保卫细胞中 ＲＯＳ 及其作用靶基因

Ｆｉｇ. １　 Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｅｎｓｏｒｓ
ａｎｄ ｔａｒｇｅｔｓ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ

１ ３　 ＡＢＡ 信号转导过程中的钙信号

ＡＢＡ 结合受体 ＰＹＲ / ＰＹＬ / ＲＣＡＲ 后通过一系列的

变化使得细胞质 ｐＨ 值升高ꎬ发生超极化ꎬ激活 Ｃａ２ ＋ 通

道的打开ꎮ 同时ꎬＡＢＡ 激活磷酸酯酶产生 ＩＰ３ꎬ增加细

胞质内 ＩＰ６ 和环腺苷二磷酸核糖( ｃＡＤＰ) 的含量ꎬ使
液泡膜上的 Ｃａ２ ＋ 通道打开ꎬ进一步增加[Ｃａ２ ＋ ] ｃｙｔ 浓

度[１４]ꎮ Ｃａ２ ＋ 浓度的升高能够促进植物 ＮＯ 关键合成

酶 ＮＯＳ 的表达[１５]ꎮ 植物拥有几个家族的 Ｃａ２ ＋ 传感器

来连接上游[Ｃａ２ ＋ ] ｃｙｔ的提高与下游事件ꎮ 钙依赖性蛋

白激酶( ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓꎬ ＣＤＰＫｓ)作

为感受器响应激酶与 Ｃａ２ ＋ 结合在同一个多肽中[１６]ꎮ
钙调磷酸酶 Ｂ 类似蛋白( ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ
ＣＢＬｓ)是一种感受器中转蛋白ꎬ当与 Ｃａ２ ＋ 结合后ꎬ便与

ＣＢＬｓ 互作蛋白激酶 ( ＣＢＬ￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓꎬ
ＣＩＰＫｓ)结合并调节其活性[１６]ꎮ ＣＢＬｓ 与 ＣＩＰＫｓ 的互作

导致分子水平上非生物胁迫与植物激素信号转导途径

的交叉ꎮ Ｃａ２ ＋ 结合蛋白的功能冗余性的出现显示了保

卫细胞信号转导网络的复杂性ꎬ目前认为ꎬ在 Ｃａ２ ＋ 依

赖的 ＡＢＡ 信号转导过程中ꎬＣＤＰＫｓ 作为正向调控因

子[１７]ꎬ而 ＣＢＬｓ / ＣＩＰＫｓ 是负向调控因子[１８]ꎮ
１ ４　 离子通道

除了钙离子通道ꎬＡＢＡ 诱导气孔关闭过程还涉及

其它 ２ 种离子通道ꎬ即阴离子通道和钾离子通道ꎮ 保

卫细胞上阴离子通道的激活被看作是气孔关闭过程中

比较重要的一步ꎬ控制离子流通的膜蛋白在保卫细胞
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运动中发挥着重要的作用ꎮ 其中ꎬＳ 型阴离子通道

ＳＬＡＣ１ 和 Ｋ ＋
ｉｎ 通道 ＫＡＴ１ 受 ＰＰ２Ｃ 和 ＳｎＲＫ２ 调节ꎮ 在

ＰＰ２Ｃ 的调控下ꎬＳＲＫ２Ｅ / ＯＳＴ１ / ＳｎＲＫ２ ６ 通过磷酸化

作用激活 ＳＬＡＣ１ꎬ使质膜长时期保持去极化状态ꎬ进而

激活 Ｋ ＋
ｏｕｔ 通道而促进 Ｋ ＋ 外流[１９ － ２０]ꎮ ＳＲＫ２Ｅ / ＯＳＴ１ /

ＳｎＲＫ２ ６ 还可以通过磷酸化抑制 ＫＡＴ１ 的活性ꎬ阻止

胞外 Ｋ ＋ 进入保卫细胞[２１]ꎮ ＳＲＫ２Ｅ / ＯＳＴ１ / ＳｎＲＫ２ ６
对这 ２ 种通道蛋白的磷酸化作用都导致保卫细胞内

Ｋ ＋ 浓度的下降ꎬ细胞膨胀程度降低ꎬ 继而促使气孔关

闭[２２]ꎮ Ｃａ２ ＋ 浓度的升高能够促使 Ｋ ＋
ｉｎ 通道活性下降ꎬ

外向阴离子慢通道活性上升ꎬ促使气孔关闭[２３]ꎮ

２　 保卫细胞中 ＡＢＡ 与其他植物激素途
径的互作

　 　 保卫细胞可感受外界环境及内源激素的变化ꎬ并
通过复杂的信号转导网络ꎬ调控气孔的开闭ꎮ 近年来ꎬ
有关其他植物激素ꎬ如 ＪＡ、ＢＲ、生长素、细胞分裂素

(ｃｙｔｏｋｉｎｉｎꎬ ＣＴＫ)、ＳＡ 及乙烯(ＥＴ)与 ＡＢＡ 互作共同

调控气孔开闭的研究也日渐增多ꎮ
２ １　 ＪＡ 与 ＡＢＡ 在调控气孔开闭过程中的互作

ＪＡ 在植物的抗性反应及生长发育过程中都发挥

重要作用ꎮ ＪＡ 与 ＡＢＡ 互作调控气孔运动的研究主要

利用外源处理和相关激素突变体ꎬ分析茉莉酸甲酯

(ｍｅｔｈｙｌ ｊａｓｍｏｎａｔｅꎬ ＭｅＪＡ)和 ＡＢＡ 的重要信号转导因

子在促进气孔关闭过程中的上下游关系ꎮ ＭｅＪＡ 可诱

导兜兰[２４]、蚕豆[２５]、拟南芥[２６]等多种植物叶片的气孔

关闭ꎬ诱导机制与 ＡＢＡ 相似ꎮ 一方面ꎬＡＢＡ 诱导的气

孔关闭在 ｊａｒ１ － １( ＪＡ 不敏感突变体)中被部分抑制ꎬ
ＪＡ 诱导的气孔关闭在 ｏｓｔ１ － ２(ＡＢＡ 不敏感突变体)中
被部分抑制ꎬ 说明两者信号通路间存在交叉ꎬ且 ＪＡ 和

ＡＢＡ 均可激活钙调蛋白激酶 ＣａＭ 和 Ｋ ＋ 外流通道ꎬ从
而改变胞内 Ｃａ２ ＋ 浓度、胞质 ｐＨ 值并产生 Ｈ２Ｏ２ꎬ诱导

气孔关闭[２７]ꎮ 另一方面ꎬ测定 ＪＡ 受体突变体 ｃｏｉ１ 及

其野生型中的第二信使ꎬ如 ＲＯＳ、ＮＯ 的产量、离子通

道的激活情况ꎬ表明 ＣＯＩ１ 位于 ＡＢＡ 与 ＪＡ 互作过程中

交叉点的上游ꎬＲＯＳ 和 ＮＯ 以及 ＩＣａ 位于交叉点的下

游[２８]ꎮ 蛋白磷酸酶 ２Ａ 亚基突变体 ｒｃｎ１ 经 ＭｅＪＡ 处理

后分析其 ＲＯＳ 的产量、Ｋ ＋
ｉｎ 通道的激活情况和气孔关

闭状况ꎬ表明 ＲＣＮ１ 在互作过程中位于 ＡＢＡ 和 ＪＡ 交

叉点下游以及 ＲＯＳ 上游[２９ － ３０]ꎮ 此外ꎬ通过分析拟南

芥 ＣＤＰＫ 突变体对 ＭｅＪＡ 的响应发现ꎬＣＰＫ６ 是保卫细

胞中 ＭｅＪＡ 信号转导的正向调节因子ꎬ而 ＣＰＫ６ 已被证

明参与了 ＡＢＡ 诱导的气孔关闭过程[３１]ꎮ 进一步以

ＡＢＡ 缺失突变体 ａｂａ２、ＡＢＡ 合成抑制剂为材料ꎬ验证

了 ＭｅＪＡ 诱导的气孔关闭过程有内源 ＡＢＡ 的参与ꎮ
在生物胁迫下ꎬ植株通过增加 ＡＢＡ 来促进气孔关

闭抑制病原菌的侵入ꎬ如用假单孢杆菌侵染 ＡＢＡ 转导

途径突变体 ｏｓｔ１( ｏｐｅｎ ｓｔｏｍａｔａ １)和 ＡＢＡ 合成缺失突

变体 ａｂａ３ － １ 时ꎬ并不能诱导 ｏｓｔ１ 和 ａｂａ３ － １ 突变体

气孔的关闭ꎬ说明 ＡＢＡ 合成代谢路径在响应病原菌诱

导气孔关闭过程中是必需的[３２]ꎮ
假单孢杆菌会产生一种冠菌素(ｃｏｒｏｎａｔｉｎｅꎬ ＣＯＲ)

来模拟植物激素 ＪＡ 的作用ꎬ与 ＪＡ 受体 ＳＣＦＣＯＩ１ － ＪＡＺ
结合ꎬ促进抑制 ＪＡ 代谢的 ＪＡＺ 蛋白被降解ꎬ开启响应

ＪＡ 调节的基因表达ꎬ活化转录因子 ＭＹＣ２ 所调控的 ３
个 ＮＡＣ 同源家族基因 ＮＡＭꎬＡＴＡＦ１ ２ 和 ＣＵＣ２ 的表

达ꎬ这些蛋白抑制细胞 ＳＡ 的积累ꎬ阻止 ＳＡ 的生物胁

迫响应[３３ꎬ３４]ꎮ 而在番茄中ꎬ植株通过 ２ 个 ＮＡＣ 同源的

转录因子 ＪＡ２ (ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄ ２) 和 ＪＡ２Ｌ (ＪＡ２ － ｌｉｋｅ)
来调控假单孢杆菌诱导的气孔响应ꎮ ＪＡ２ 主要通过调

节 ＡＢＡ 合成相关基因来调控气孔的开闭ꎬ而 ＪＡ２Ｌ 主

要调节 ＣＯＲ / ＪＡ 来再次开启气孔打开ꎬ抑制 ＳＡ 合成

相关代谢来降低 ＳＡ 的积累[３５]ꎮ
２ ２　 ＢＲ 和 ＡＢＡ 在调控气孔开闭过程中的互作

ＢＲ 对气孔开闭的调节及其与 ＡＢＡ 的互作在很多

植物种类中都有报道ꎬ短叶松幼苗经油菜素内酯

(ｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅꎬ ＢＬ)处理后ꎬ在干旱胁迫下表现出气孔

关闭的延迟[３６]ꎻＢＲ 外源处理可恢复 ＡＢＡ 超敏感突变

体 ｓａｘ１ 在气孔运动上的表型[３７]ꎬ说明 ＢＲ 与 ＡＢＡ 在

上述过程中具有拮抗作用ꎮ 然而ꎬ对比 ＡＢＡ 单独处

理ꎬ表油菜素内酯( ｅｐｉｂｒａｓｓｉｎｏｌｉｄｅꎬ ｅＢＬ)和 ＡＢＡ 共同

处理可显著提高高粱植株的抗旱性[３８]ꎮ ＢＬ 也可以促

进蚕豆表皮上气孔的关闭ꎬ且可通过抑制钾离子内流

通道来抑制气孔的打开[３９]ꎬ但在 ＢＬ 和 ＡＢＡ 共同作用

下ꎬ气孔对 ＡＢＡ 的响应并无变化ꎮ 在番茄中ꎬ低浓度

ｅＢＬ 诱导叶片上气孔打开ꎬ高浓度 ｅＢＬ 诱导气孔关闭ꎬ
该过程与保卫细胞中 Ｈ２Ｏ２ 的动态变化和氧化还原状

态密切相关ꎮ ＡＢＡ 的缺失使得 ｅＢＬ 对气孔关闭的诱

导作用消失ꎬ但并不影响 ｅＢＲ 对气孔打开的诱导作

用ꎮ 以上研究表明ꎬ植物体内 ＢＲ 和 ＡＢＡ 在保卫细胞

中的互作可能具有种属特异性[４０ － ４２]ꎮ
２ ３　 生长素、ＣＴＫ 与 ＡＢＡ 在调控气孔开闭过程中的

拮抗作用

ＡＢＡ 和生长素在对气孔开闭的调控中起相反的

作用ꎬ生长素能抑制 ＡＢＡ 诱导的鸭拓草的气孔关

闭[２４]ꎬ苯乙酸( ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄꎬ ＮＡＡ)和 ＡＢＡ
共同处理拟南芥叶片表皮也得到了类似的结果ꎮ ＣＴＫ

７６
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对植物气孔的调控作用尚不明确ꎬ很多物种中ꎬ外源

ＣＴＫ 与生长素一样均可抑制 ＡＢＡ 诱导的气孔关

闭[４３ － ４４]ꎮ 韧皮部 ＣＴＫ 浓度的升高可促进气孔的打开

并降低 ＡＢＡ 的活性ꎬ干旱胁迫能抑制 ＣＴＫ 的合成及

运输ꎬ从而导致气孔的关闭[４５ － ４６]ꎮ
２ ４　 ＳＡ 与 ＡＢＡ 在气孔防御过程中的协同作用

外源施加 ＳＡ 能诱导蚕豆和鸭拓草中 ＲＯＳ 的产生

并导致气孔关闭[４７]ꎮ 另一方面ꎬＳＡ 通过促进气孔关

闭抑制病原菌的入侵ꎬ游离 ＳＡ 含量下降的转基因植

物 ＮａｈＧ 及 ＳＡ 缺失突变体 ｅｄｓ１６ － ２ 中ꎬ并未出现假单

孢杆菌入侵导致的气孔关闭ꎬ说明 ＳＡ 对气孔的防御

功能是必要的ꎮ 上述病原菌侵染过程中ꎬ参与 ＪＡ 诱导

气孔关闭的 ３ 个转录因子也可直接调控 ＳＡ 的合成与

代谢基因ꎬ降低 ＳＡ 的产量ꎮ 由于 ＳＡ 的合成位于 ＡＢＡ
诱导气孔关闭的通路的上游[３３ꎬ４８ － ４９]ꎬ因此ꎬ假单孢杆

菌产生的 ＣＯＲ 可以利用内源激素 ＪＡ、ＳＡ 和 ＡＢＡ 信号

通路间的互作来调控植物气孔的响应(图 ２)ꎮ

图 ２　 气孔内植物激素间的相互作用模式图[５０]

Ｆｉｇ. ２　 Ａ ｐｒｏｐｏｓｅｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｈｏｒｍｏｎａｌ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ

２ ５　 乙烯和 ＡＢＡ 在调控气孔开闭过程中的互作

乙烯(ＥＴ)可通过与 ＡＢＡ 互作而影响气孔的开

闭ꎬ但得到的结果却稍有差异ꎮ ＥＴ 处理使拟南芥气孔

对 ＡＢＡ 不敏感ꎬ说明 ＥＴ 可能对 ＡＢＡ 诱导气孔关闭的

过程有抑制作用[５１]ꎮ ＥＴ 过量突变体 ｅｔｏ１ 在干旱胁迫

下气孔关闭比野生型要慢ꎬ并且对 ＡＢＡ 更不敏感ꎬ将
ｅｔｏ１ 突变体及其野生型的表皮用 ＥＴ 以及 ＡＢＡ 单独或

共同处理后发现ꎬＥＴ 能独立诱导 Ｈ２Ｏ２ 的合成ꎬ但当

用 ＡＢＡ 预处理后ꎬＥＴ 表现出对气孔关闭的抑制作用ꎮ

此外ꎬＡＢＡ 浓度的提高可能限制 ＥＴ 的产生[５２ － ５３]ꎬ而
ＥＴ 调控的气孔关闭过程依赖于 Ｈ２Ｏ２ꎬＨ２Ｏ２ 也是 ＡＢＡ
诱导气孔关闭过程中的重要因子[３]ꎮ ＥＴ 对气孔关闭

的抑制作用可能是为使植物的气孔在胁迫条件下保持

半开放状态ꎬ从而保证最小 ＣＯ２ 吸收量ꎬ以进行必要

的光合作用[２]ꎮ

３　 小结

保卫细胞是研究植物细胞的各种信号转导途径及

其交叉互作机制的良好体系ꎮ 近年来ꎬ保卫细胞 ＡＢＡ
信号转导研究取得了较大的进展ꎬＡＢＡ 信号转导网络

的轮廓已经日渐清晰ꎬ特别是揭示了 ＡＢＡ 调控的下游

事件ꎬ发现保卫细胞 ＡＢＡ 信号网络中ꎬＨ２Ｏ２、ＮＯ 和

Ｃａ２ ＋ 起关键的第二信使的作用ꎮ 在植物的保卫细胞信

号转导网络中ꎬＡＢＡ 信号转导起到关键性作用ꎬ而其

他植物激素信号与 ＡＢＡ 之间存在不同层次的互作关

系ꎬ共同调控气孔的开闭ꎬ其中关于保卫细胞中 ＪＡ 和

ＡＢＡ 之间的互作关系研究得较为深入ꎬ已经揭示了 ２
种信号转导途径中一些重要组分在调控气孔关闭中的

上下游关系及其交叉互作的分子机制和信号通路ꎻ新
型植物激素 ＢＲ 与 ＡＢＡ 的互作研究也取得了一些进

展ꎬ发现这种互作关系是复杂的ꎬ不仅其效应因外源激

素施加浓度而异ꎬ而且可能存在种属特异性ꎻ其他植物

激素与 ＡＢＡ 的互作研究虽然也有一些报道ꎬ但还没有

取得关键性的进展ꎬ有待于进一步深入研究ꎮ

４　 展望

随着模式植物拟南芥、水稻和番茄基因组测序相

继完成ꎬ植物基因组学研究成功迈入到功能基因组学

研究的时代ꎬ这为蛋白质组学的应用与发展奠定了坚

实的基础ꎮ 今后ꎬ运用先进的蛋白组学和代谢组学的

方法ꎬ将有助于进一步鉴定保卫细胞中植物激素信号

转导网络组分ꎬ阐明保卫细胞中植物激素及其互作调

控气孔开闭的分子机制ꎬ通过分析蛋白间的相互作用、
蛋白质翻译后磷酸化、糖基化和烷基化等与调控气孔

运动的相关性ꎬ从而揭示在保卫细胞这一激素互作的

模式体系中ꎬ植物激素通过气孔途径调节植物干旱胁

迫适应性、光合作用和防卫反应的分子机理ꎬ为通过化

学调控和遗传工程的方法提高作物的抗性和产量提供

理论依据ꎮ
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Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ Ｋ. Ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ＳＲＫ２Ｅ / ＯＳＴ１ / ＳｎＲＫ２ ６
ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＡＢＩ１ ａｎｄ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｓ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ (ＡＢＡ) ａｎｄ ｏｓｍｏｔｉｃ
ｓｔｒｅｓｓ ｓｉｇｎａｌｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００６ꎬ ２８１(８): ５３１０ － ５３１８

[ ７ ]　 Ｍｕｓｔｉｌｌｉ Ａ Ｃꎬ Ｍｅｒｌｏｔ Ｓꎬ Ｖａｖａｓｓｅｕｒ Ａꎬ Ｆｅｎｚｉ Ｆꎬ Ｇｉｒａｕｄａｔ Ｊ.
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＯＳＴ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ
ａｐｅｒｔｕｒｅ ｂｙ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ａｃｔｓ ｕｐｓｔｒｅａｍ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００２ꎬ １４(１２): ３０８９ － ３０９９

[ ８ ]　 Ｆｕｊｉｔａ Ｙꎬ Ｎａｋａｓｈｉｍａ Ｋꎬ Ｙｏｓｈｉｄａ Ｔꎬ Ｋａｔａｇｉｒｉ Ｔꎬ Ｋｉｄｏｋｏｒｏ Ｓꎬ
Ｋａｎａｍｏｒｉ Ｎꎬ Ｕｍｅｚａｗａ Ｔꎬ Ｆｕｊｉｔａ Ｍꎬ Ｍａｒｕｙａｍａ Ｋꎬ Ｉｓｈｉｙａｍａ Ｋꎬ
Ｋｏｂａｙａｓｈｉ Ｍꎬ Ｎａｋａｓｏｎｅ Ｓꎬ Ｙａｍａｄａ Ｋꎬ Ｉｔｏ Ｔꎬ Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ Ｋꎬ
Ｙａｍａｇｕｃｈｉ￣Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ Ｋ. Ｔｈｒｅｅ ＳｎＲＫ２ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ ａｒｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ
ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｗａｔｅｒ
ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ５０
(１２): ２１２３ － ２１３２

[ ９ ]　 Ｎａｋａｓｈｉｍａ Ｋꎬ Ｆｕｊｉｔａ Ｙꎬ Ｋａｎａｍｏｒｉ Ｎꎬ Ｋａｔａｇｉｒｉ Ｔꎬ Ｕｍｅｚａｗａ Ｔꎬ
Ｋｉｄｏｋｏｒｏ Ｓꎬ Ｍａｒｕｙａｍａ Ｋꎬ Ｙｏｓｈｉｄａ Ｔꎬ Ｉｓｈｉｙａｍａ Ｋꎬ Ｋｏ￣ ｂａｙａｓｈｉ Ｍꎬ
Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ Ｋꎬ Ｙａｍａｇｕｃｈｉ￣Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ Ｋ. Ｔｈｒｅｅ ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＳｎＲＫ２
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓꎬ ＳＲＫ２Ｄ / ＳｎＲＫ２ ２ꎬ ＳＲＫ２Ｅ / ＳｎＲＫ２ ６ / ＯＳＴ１ ａｎｄ
ＳＲＫ２Ｉ / ＳｎＲＫ２ ３ꎬ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｒｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｄｏｒｍａｎｃｙ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ５０(７): １３４５ － １３６３

[１０]　 Ｙｕ Ｓꎬ Ｙｕ Ｃ Ｍꎬ Ｃｈｕｎ Ｐ Ｓ. Ｂｅｈｉｎｄ ｔｈｅ ｓｃｅｎｅｓ: ｔｈｅ ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｖｅ
ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ [ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０１４ꎬ ２０１
(４): １１２１ － １１４０

[１１]　 Ｚｈｕ Ｍ Ｍꎬ Ｂｒｉｇｉｔｔｅ Ｓꎬ Ｎｉｎｇ Ｚꎬ Ｄａｖｉｄ Ｇꎬ Ｃｈｅｎ Ｓ Ｘ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ ｂｙ
ｍｕｌｔｉｐｌｅｘｅｄ ｉｓｏｂａｒｉｃ ｔａｇｇｉｎｇ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓꎬ ２０１０ꎬ ７３
(４): ７９０ － ８０５

[１２]　 Ｋｉｎｏｓｈｉｔａ Ｔꎬ Ｎｉｓｈｉｍｕｒａ Ｍꎬ Ｓｈｉｍａｚａｋｉ Ｋ. Ｃｙｔｏｓｏｌｉｃ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｃａ２ ＋ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ Ｈ ＋ － ＡＴＰａｓｅ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ ｏｆ
ｆａｖａ ｂｅａｎ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９５ꎬ ７(８): １３３３ － １３４２

[１３] 　 Ｗａｎｇ Ｐꎬ Ｓｏｎｇ Ｃ Ｐ. Ｇｕａｒｄ￣ｃｅｌｌ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｆｏｒ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ ａｎｄ
ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ [Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２００８ꎬ １７８(４): ７０３ － ７１８

[１４]　 Ｗａｎｇ Ｘ ＱꎬＵｌｌａｈ ＨꎬＪｏｎｅｓ Ａ Ｍ. Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌｓ
ａｎｄ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ [Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２００１ꎬ ２９２(５５２４): ２０７０ － ２０７２

[１５] 　 Ｇｕｏ Ｆ ＱꎬＯｋａｍｏｔｏ ＭꎬＣｒａｗｆｏｒｄ Ｎ Ｍ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｌａｎｔ ｎｉｔｒｉｃ
ｏｘｉｄｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｈｏｒｍｏｎａｌ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ
２００３ꎬ ３０２(５６４２): １００ － １０３

[１６]　 Ｃｈｅｎｇ Ｓ Ｈꎬ Ｗｉｌｌｍａｎｎ Ｍ Ｒꎬ Ｃｈｅｎ Ｈ Ｃꎬ Ｓｈｅｅｎ Ｊ. Ｃａｌｃｉｕｍ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ １２９(２): ４６９ －
４８５

[１７]　 Ｍｏｒｉ Ｉ Ｃꎬ Ｍｕｒａｔａ Ｙꎬ Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｍｕｎｅｍａｓａ Ｓꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｆ. ＣＤＰＫｓ
ＣＰＫ６ ａｎｄ ＣＰＫ３ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ＡＢＡ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ Ｓ￣ｔｙｐｅ
ａｎｉｏｎ￣ ａｎｄ Ｃａ２ ＋ － ｐｅｒｍｅａｂｌｅ ｃｈａｎｎｅｌｓ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ [ Ｊ] .
ＰＬｏＳ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ ４(１０): １７４９ － １７６２

[１８] 　 Ｃｈｅｏｎｇ Ｙ Ｈꎬ Ｐａｎｄｅｙ Ｇ Ｋꎬ Ｇｒａｎｔ Ｊ Ｊꎬ Ｂａｔｉｓｔｉｃ Ｏꎬ Ｌｉ Ｌ. Ｔｗｏ
ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎ Ｂ － ｌｉｋｅ ｃａｌｃｉｕｍ ｓｅｎｓｏｒｓꎬ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ
ＣＩＰＫ２３ꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｌｅａｆ ｔｒａｎｓｐｉｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｕｐｔａｋｅ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００７ꎬ ５２(２): ２２３ － ２３９

[１９]　 Ｇｅｉｇｅｒ Ｄꎬ Ｓｃｈｅｒｚｅｒ Ｓꎬ Ｍｕｍｍ Ｐꎬ Ｓｔａｎｇｅ Ａꎬ Ｍａｒｔｅｎ Ｉꎬ Ｂａｕｅｒ Ｈꎬ
Ａｃｈｅ Ｐꎬ Ｍａｔｓｃｈｉ Ｓꎬ Ｌｉｅｓｅ Ａꎬ Ａｌ￣Ｒａｓｈｅｉｄ Ｋ Ａ Ｓꎬ Ｒｏｍｅｉｓ Ｔꎬ
Ｈｅｄｒｉｃｈ Ｒ. Ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ａｎｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌ ＳＬＡＣ１ ｉｓ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ
ｂｙ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｓｔｒｅｓｓ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｋｉｎａｓｅ￣ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｐａｉｒ [ Ｊ ] .
Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００９ꎬ １０６(５０):
２１４２５ － ２１４３０

[２０] 　 Ｌｅｅ Ｓ Ｃꎬ Ｌａｎ Ｗ Ｚꎬ Ｂｕｃｈａｎａｎ Ｂ Ｂꎬ Ｌｕａｎ Ｓ. Ａ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ￣
ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｐａｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ａｎ ｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ＡＢＡ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ [ Ｊ ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００９ꎬ １０６(５０): ２１４１９ － ２１４２４

[２１] 　 Ｓａｔｏ Ａꎬ Ｓａｔｏ Ｙꎬ Ｆｕｋａｏ Ｙꎬ Ｆｕｊｉｗａｒａ Ｍꎬ Ｕｍｅｚａｗａ Ｔꎬ Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ Ｋꎬ
Ｈｉｂｉ Ｔꎬ Ｔａｎｉｇｕｃｈｉ Ｍꎬ Ｍｉｙａｋｅ Ｈꎬ Ｇｏｔｏ Ｄ Ｂꎬ Ｕｏｚｕｍｉ Ｎ. Ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ
ａｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ３０６ ｏｆ ｔｈｅ ＫＡＴ１ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｈａｎｎｅｌ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ
ｃｈａｎｎｅｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｉｓ ａ ｔａｒｇｅｔ ｓｉｔｅ ｆｏｒ ＡＢＡ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ＳｎＲＫ２ / ＯＳＴ１ /
ＳｎＲＫ２ ６ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ [Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００９ꎬ ４２４(３):
４３９ － ４４８

[２２]　 Ｈｕｂｂａｒｄ Ｋ Ｅꎬ Ｎｉｓｈｉｍｕｒａ Ｎꎬ Ｈｉｔｏｍｉ Ｋꎬ Ｇｅｔｚｏｆｆ Ｅ Ｄꎬ Ｓｃｈｒｏｅｄｅｒ Ｊ Ｉ.
Ｅａｒｌｙ ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ: ｎｅｗｌｙ
ｄｉｓｃｏｖｅｒｅｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｎｅｗｌｙ ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｑｕｅｓｔｉｏｎｓ [Ｊ] . Ｇｅｎｅｓ ＆
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ２０１０ꎬ ２４(１６): １６９５ － １７０８

[２３] 　 Ｗａｒｄ Ｊ Ｍꎬ Ｓｃｈｒｏｅｄｅｒ Ｊ Ｉ. Ｃａｌｃｉｕｍ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ Ｋ ＋ ｃｈａｎｎｅｌｓ ａｎｄ
ｃａｌｃｉｕｍ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃａｌｃｉｕｍ ｒｅｌｅａｓｅ ｂｙ ｓｌｏｗ ｖａｃｕｏｌａｒ ｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌｓ ｉｎ
ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ｖａｃｕｏｌｅｓ ｉｍｐｌｉｃａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ [Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ １９９４ꎬ ６(５): ６６９ － ６８３

[２４]　 Ｓｕｈｉｔａ Ｄꎬ Ｋｏｌｌａ Ｖ Ａꎬ Ｖａｖａｓｓｅｕｒ Ａꎬ Ｒａｇｈａｖｅｎｄｒａ ＡＳ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
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[４２] 　 Ｄｅｌｌｏ Ｌ Ｒꎬ Ｌｉｎｈａｒｅｓ Ｆ Ｓꎬ Ｓａｂａｔｉｎｉ Ｓ. Ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｒｏｌｅ ｏｆ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ａｓ ａ
ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ １１(１): ２３ － ２７

[４３]　 Ｐｏｓｐｉｓｉｌｏｖａ Ｊ. Ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｔｏｍａｔａｌ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｇａｓ ｅｘｃｈａｎｇｅ ｄｕｒｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｌｏｇｉａ
Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２００３ꎬ ４６(４): ４９１ － ５０６

[４４]　 Ｄａｓ Ｖ Ｓ Ｒꎬ Ｒａｏ Ｉ Ｍꎬ Ｒａｇｈａｖｅｎｄｒａ Ａ Ｓ. Ｒｅｖｅｒｓａｌ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｉｃ￣ａｃｉｄ
ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ｂｙ ｂｅｎｚｙｌ ａｎｅｎｉｎｅ[ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ
１９７６ꎬ ７６(３): ４４９ － ４５２

[４５]　 Ｐｕｓｔｏｖｏｉｔｏｖａ Ｔ Ｎꎬ Ｄｒｏｚｄｏｖａ Ｉ Ｓꎬ Ｚｈｄａｎｏｖａ Ｎ Ｅꎬ Ｚｈｏｌｋｅｖｉｃｈ Ｖ Ｎ.
Ｌｅａｆ ｇｒｏｗｔｈꎬ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅꎬ ａｎｄ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ
Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ ｐｌａｎｔｓ 　 ｕｎｄｅｒ ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｖｅ ｓｏｉｌ ｄｒｏｕｇｈｔ [ Ｊ ] .
Ｒｕｓｓｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００３ꎬ ５０(３): ４４１ － ４４３

[４６]　 Ｋｅｐｉｎｓｋｉ Ｓ. Ｔｈｅ ａｎａｔｏｍｙ ｏｆ ａｕｘｉｎ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｅｓｓａｙｓꎬ
２００７ꎬ ２９(１０): ９５３ － ９５６

[４７]　 Ｌｅｅ Ｊ Ｓ. Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｉｎｇ ｂｙ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ
Ｃｏｍｍｅｌｉｎａ ｃｏｍｍｕｎｉｓ Ｌ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９９８ꎬ ４１
(２): ９７ － １０２

[４８]　 Ｍｏｒｉ Ｉ Ｃꎬ Ｐｉｎｏｎｔｏａｎ Ｒꎬ Ｋａｗａｎｏ Ｔꎬ Ｍｕｔｏ Ｓ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ
ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｌｏｓｕｒｅ ｉｎ
Ｖｉｃｉａ ｆａｂａ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００１ꎬ ４２(１２): １３８３ －
１３８８

[４９] 　 Ｚｅｎｇ Ｗꎬ Ｍｅｌｏｔｔｏ Ｍꎬ Ｈｅ Ｓ Ｙ. Ｐｌａｎｔ ｓｔｏｍａｔａ: ａ ｃｈｅｃｋｐｏｉｎｔ ｏｆ ｈｏｓｔ
ｉｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ [ Ｊ ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ ２１(５): ５９９ － ６０３

[５０]　 Ｂｉｓｗａ Ｒꎬ Ａｃｈａｒｙａꎬ Ｓａｒａｈ Ｍꎬ Ａｓｓｍａｎｎ. Ｈｏｒｍｏｎｅ ｉｎｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ
ｓｔｏｍａｔａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ ６９(４): ４５１
－ ４６２

[５１]　 Ｂｌｅｅｃｋｅｒ Ａ Ｂꎬ Ｋｅｎｄｅ Ｈ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ: Ａ ｇａｓｅｏｕｓ ｓｉｇｎａｌ ｍｏｌｅｃｕｌｅ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
２０００ꎬ １６(１): １ － １８

[５２]　 Ｓｈａｒｐ Ｒ Ｅ. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｅｔｈｙｌｅｎｅ: ｃｈａｎｇｉｎｇ ｖｉｅｗｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ
ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｓｈｏｏｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ [Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２００２ꎬ ２５(２): ２１１ － ２２２

０７



Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｕｃｌｅａｒ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ
２０１６ꎬ３０(１):００５８ ~ ００６４

[５３]　 Ｄｅｓｉｋａｎ Ｒꎬ Ｌａｓｔ Ｋꎬ Ｈａｒｒｅｔｔ￣Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｒꎬ Ｔａｇｌｉａｖｉａ Ｃꎬ Ｈａｒｔｅｒ Ｋꎬ
Ｈｏｏｌｅｙ Ｒꎬ Ｈａｎｃｏｃｋ Ｊ Ｔꎬ Ｎｅｉｌｌ Ｓ Ｊ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ

ｃｌｏｓｕｒｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｏｃｃｕｒｓ ｖｉａ ＡｔｒｂｏｈＦ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｈｙｄｒｏｇｅｎ
ｐｅｒｏｘｉｄｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２００６ꎬ ４７(６): ９０７ － ９１６

Ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ Ｎｅｔｗｏｒｋ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｇｕａｒｄ Ｃｅｌｌｓ

ＣＨＥＮ Ｄｅｌｏｎｇ１ 　 ＹＥ Ｙｉｎｇｗｅｉ２ 　 ＬＩＵ Ｌｉｈｏｎｇ１ 　 ＺＨＡＮＧ Ｍｉｎ１ 　 ＬＩＵ Ｔｉａｎｙｕ１ 　 ＷＡＮＧ Ｑｉａｏｍｅｉ１

( １Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈꎬ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ Ｑｕａｌｉｔｙ Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔꎬ Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ /
Ｄｅｐａｒｔｍｅｎｔ ｏｆ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｈａｎｇｚｈｏｕꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇ　 ３１００２９ꎻ
２Ｄｅｐａｒｔｍｅｎｔ ｏｆ Ｅｃｏｎｏｍｉｃｓꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｈａｎｇｚｈｏｕꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇ　 ３１００２９)

Ａｂｓｔｒａｃｔ:Ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ｃａｎ ｓｅｎｓｅ ａｎｄ ｉｎｔｅｇｒａｔｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｉｇｎａｌｓ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｃｅｌｌ ｔｕｒｇｏｒ ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａ ｍｏｖｅｍｅｎｔｓ. Ｉｔ ｉｓ
ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ ｒｅｇａｒｄｅｄ ａｓ ａ ｍｏｄｅｌ ｓｙｓｔｅｍ ｆｏｒ ｓｔｕｄｙｉｎｇ ｔｈｅ ｃｒｏｓｓ ｔａｌｋ ｏｆ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅｓ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ. Ｉｎ ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒꎬ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌ
ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｒｏｓｓ ｔａｌｋ ｏｆ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｗｉｔｈ ｏｔｈｅｒ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇｓ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ ａｒｅ ｒｅｖｉｅｗｅｄꎬ ｔｏ
ｐｒｏｖｉｄｅ ｔｈｅ ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌｓ. Ｆｕｔｕｒｅ ｓｔｕｄｉｅｓ ａｎｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ
ｉｎ ｃｒｏｐ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｒｅ ａｌｓｏ ｐｒｏｓｐｅｃｔｅｄ.
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ:ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌꎬ ｐｈｙｔｏｈｏｒｍｏｎｅꎬ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｎｅｔｗｏｒｋꎬ ｓｔｏｍａｔａｌ ｍｏｖｅｍｅｎｔ
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