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摘要  质膜作为原生质体与外界环境的屏障, 除了维持正常的细胞内稳态和营养状况, 还参与感知和应答各种环境胁迫。

近年来, 植物质膜蛋白质组学研究为深入分析植物应答不同生物和非生物胁迫的分子机制提供了重要信息, 已经报道了模

式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)和水稻(Oryza sativa)等10种植物质膜应对生物胁迫(白叶枯病菌(Xanthomonas ory-
zae pv. oryzae)感染)与非生物胁迫(冷、盐、水淹、渗透、高pH值、Fe缺乏及过量、氮素、脱落酸、壳聚糖和壳寡糖)过程

的蛋白质丰度模式变化。通过整合分析植物质膜响应逆境的蛋白质组学研究结果, 揭示了质膜在植物应答逆境胁迫过程中

的重要作用。植物通过调节转运蛋白、通道蛋白及膜泡运输相关蛋白的丰度变化促进细胞内外的信号传递、物质交换与运

输; 同时利用膜相关的G蛋白、Ca2+信号、磷酸肌醇信号途径及BR信号途径等多种信号通路, 通过蛋白质可逆磷酸化作用

感知和传递胁迫信号, 调节植物抵御胁迫。研究结果为从蛋白质水平认识质膜逆境应答分子调控机制提供了新线索。 
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质膜(plasma membrane, PM)是细胞原生质体

与外界进行物质交换和信息交流的基础, 对完成细胞

间的各种代谢活动及以细胞分裂与分化为基础的生

长发育过程均具重要作用。对植物细胞而言, 物质跨

PM运输是细胞壁生长与代谢的基础, PM与细胞壁一

起成为细胞应答外界环境的屏障(Mongrand et al., 
2010)。质膜与细胞内膜系统和各种细胞器膜构成了

细胞内外信号分子、离子、激素以及其它代谢物等进

行交换的媒介, 对细胞生长以及环境应答至关重要

(Yadeta et al., 2013)。在PM磷脂双分子层上, 以各

种形式分布的蛋白质(整合蛋白、外周蛋白和膜锚定

蛋白等)是PM行使功能的基础。它们在构成PM基本

结构、感知与转导信号、细胞内外物质运输以及防御

胁迫等方面都发挥重要作用。因此, 深入解析植物PM
蛋白质的组成、分布与功能对认识细胞信号与代谢活

动的分子机制具有重要意义。 
多数PM蛋白质疏水性强, 很难被高通量、大规模

地解离和鉴定, 这给研究PM蛋白质组成模式带来了

困难。由于双向电泳与质谱结合的方法对鉴定疏水

性、低丰度和碱性蛋白有一定的局限性 , Nouri和

Komatsu (2010)利用液相色谱与质谱联用互补分析, 
高通量地鉴定到了多种PM蛋白。近年来, 质膜蛋白质

分离技术不断完善, 高通量蛋白质组学研究平台逐步

建立, 这为大规模研究植物PM蛋白质组成与功能奠

定了良好的基础。Alexandersson等(2004)利用水两

相系统(aqueous two-phase system)分离了拟南芥

(Arabidopsis thaliana)叶片PM, 并使用梯度SDS- 
PAGE结合液相色谱-电喷雾电离质谱联用技术, 鉴
定到238种PM相关蛋白质。这些蛋白质主要参与跨膜

转运、信号转导、膜泡运输以及胁迫响应等代谢过程。

此外, Peskan等(2000)根据PM微区(包括鞘脂和固醇

等)在4°C下不溶于非离子型去垢剂(如Triton X-100)
的特点, 利用梯度离心技术获得了PM微区组分。PM
微区作为细胞膜支架, 参与多种重要的细胞活动, 如
膜运输、信号转导、胞吞和胞吐途径等。使用温和的

方法(如弱去污剂翻转PM囊泡或反复冻融PM重悬液)
可打开PM微区的囊泡, 获得PM表面可溶性蛋白, 利
用相对剧烈的方法(如碱性条件洗脱或者有机溶剂萃

取)则可将PM外在蛋白与整合蛋白分开(Han et al., 
2010)。 

·特邀综述· 
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近年来, 关于植物PM逆境(生物胁迫(如白叶枯

病菌(Xanthomonas oryzae pv. oryzae, Xoo)感染)以
及非生物胁迫(冷、盐、水淹、渗透、高pH值、Fe缺
乏及过量、脱落酸、壳聚糖和壳寡糖))应答蛋白质组

学研究已有大量报道。拟南芥(Kawamura and Ue-
mura, 2003; Minami et al., 2009; Li et al., 2012a)、
水稻(Oryza sativa) (Chen et al., 2007a, 2007b; Ma- 
lakshah et al., 2007; Hashimoto et al., 2009; Cheng 
et al., 2009)、大豆(Glycine max) (Komatsu et al., 
2009; Nouri and Komatsu, 2010)、玉米(Zea mays) 
(Hopff et al., 2013)、豌豆(Pisum sativum) (Meisrim- 
ler et al., 2011)、黑麦(Secale cereale) (Takahashi et 
al., 2013)、燕麦(Avena sativa) (Takahashi et al., 
2013)、海蓬子 (Salicornia europaea) (Nie et al., 
2015)、杜氏盐藻 (Dunaliella salina) (Katz et al., 
2007)及集胞藻属(Synechocystis)植物(Huang et al., 
2006; Zhang et al., 2009)幼苗、叶片、根和下胚轴等

器官, 以及单细胞PM在应答上述各种胁迫过程中的

丰度差异蛋白质见表1。我们整合分析了上述10种植

物中参与各种逆境应答过程的723种PM蛋白质, 利
用PSI以及PHI-BLAST分析(http://www.ncbi.nlm.nih. 
gov/BLAST/), 对其中89种推测的蛋白质(Predicted/ 
hypothetical/putative proteins)进行了注释 ; 同时 , 
我们根据TMHMM2.0服务器(http://www.cbs.dtu.dk/ 
services/TMHMM)跨膜结构域预测的结果, 将这些

蛋白质分为具有跨膜结构域的整合蛋白(486种) (附表

1)和膜相关蛋白(包括外周蛋白、膜锚定蛋白以及其它

未检测到跨膜结构域的蛋白质) (237种)两类(附表2)。
在此基础上, 通过分析不同物种中蛋白质的同源性与

功能, 将这些蛋白质整理为非冗余的整合蛋白(100种) 
(附表3)和膜相关蛋白(70种) (附表4)。这些蛋白质丰度

的动态变化为认识逆境应答过程中PM参与的跨膜转

运、信号转导、细胞骨架动态、细胞壁重塑及胁迫防

御等生物学事件的分子调控机制提供了新线索。 

1  植物响应逆境的跨膜转运 

在植物响应逆境过程中, 质膜定位的转运蛋白、通道

蛋白及参与膜泡运输的蛋白质对细胞内外的物质运

输具重要作用。蛋白质组学研究表明, 在应对各种胁

迫过程中, 50种整合蛋白(附表3)及21种参与转运的

膜相关蛋白质丰度上升或下降(附表4), 这为解释逆

境应答过程中植物囊泡运输与跨膜转运的调控机制

提供了证据。 

1.1  质膜与液泡膜H+-ATPase 

H+-ATPase是ATP依赖的跨膜质子泵, 根据功能和位

置的不同, 可分为PM H+-ATPase (P(H+)-ATPase)、
液泡膜H+-ATPase (V(H+)-ATPase)以及线粒体H+- 
ATPase (F(H+)-ATPase) 3种。它们对于调节细胞质

pH值、膜电位及细胞膨压均具重要作用(Michelet and 
Boutry, 1995; Minami et al., 2009)。P(H+)-ATPase
包含磷酸酶结构域、转导结构域和蛋白激酶结构域, 
参与调节细胞内外质子的平衡。蛋白质组学研究表明, 
P(H+)-ATPase参与了多种胁迫应答过程。Nouri和
Komatsu (2010)研究发现, 渗透胁迫下大豆根与下

胚轴中P(H+)-ATPase的丰度增加(图1A; 附表3)。与

之相似 , 在水分亏缺处理55和96小时的大豆根中

P(H+)-ATPase mRNA的丰度明显增加(Surowy and 
Boyer, 1991), 其增加很可能是为了补偿聚乙二醇

(polyethylene glycol, PEG)对P(H+)-ATPase磷酸酶

结构域催化活性抑制所致的P(H+)-ATPase ATP水解

酶活性降低, 进而保证植物在低水势下生长(Qiu and 
Zhang, 2000)。此外 , 蛋白质组学研究还表明 , 
P(H+)-ATPase在冷和ABA胁迫的拟南芥悬浮细胞中

的丰度受到影响(Li et al., 2012a); 在冷胁迫的黑麦

叶片(Takahashi et al., 2013), 铁缺乏和过量的玉米

根(Hopff et al., 2013), 以及长期NaCl (3 mol·L–1)处
理的杜氏盐藻细胞(Katz et al., 2007)中丰度增加(图
1A; 附表3)。另有报道, P(H+)-ATPase编码基因LHA8
在番茄(Lycopersicon esculentum)叶片与根应答盐

胁迫时上调表达, 在应答与其等渗的PEG胁迫时则

没有变化, 表明LHA8可能主要参与Na+平衡的调节

(Kalampanayil and Wimmers, 2001)。与之相似, 盐
胁迫下, P(H+)-ATPase在小麦(Triticum aestivum)品
种Longchun20根中的丰度与活性都上升 (Yang et 
al., 2004)。这表明渗透胁迫以及盐胁迫下, P(H+)- 
ATPase的丰度与活性增加可能有利于离子的外流, 
从而维持膜内外离子的平衡。 

V(H+)-ATPase跨越液泡膜形成并维持质子电化

学梯度 ,  为离子与代谢物的主动运输提供驱动力

(Gaxiola et al., 2007)。尽管V(H+)-ATPase定位于液 
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泡膜, 其在PM蛋白质组分中也经常被鉴定到。蛋白质

组学研究表明 , 在拟南芥幼苗、叶片和悬浮细胞

(Kawamura and Uemura, 2003; Minami et al., 2009; 
Li et al., 2012a), 燕麦、黑麦叶片(Takahashi et al., 
2013)和水稻根(Hashimoto et al., 2009)应对冷胁迫, 
玉米根应对Fe缺乏(Hopff et al., 2013), 以及大豆根

和下胚轴应对渗透胁迫(Nouri and Komatsu, 2010)
时, V(H+)-ATPase的丰度均降低。然而, 在白叶枯病

菌处理的水稻悬浮细胞(Chen et al., 2007b)和NaCl
胁迫下的水稻根尖(Cheng et al., 2009)中, V(H+)- 
ATPase的丰度增加(图1A; 附表3)。此外, 在缺Fe和
壳聚糖处理的豌豆根(Meisrimler et al., 2011)及盐和

氮胁迫的海蓬子根 (Nie et al., 2015)中 , V(H+)-   
ATPase丰度不同程度地升高或降低(图1A; 附表3)。
另有报道, V(H+)-ATPase A亚基的编码基因在大麦

(Hordeum vulgare)耐盐品种的根 (Fukuda et al., 
2004)和拟南芥幼苗(Magnotta and Gogarten, 2002)
中, 受盐胁迫诱导上调表达。在水稻中表达盐生植物

互花米草(Spartina alterniflora) V(H+)-ATPase c1基
因(SaVHAc1), 可有效驱动某些阳离子的运输和ABA
信号通路相关基因的表达(Baisakh et al., 2012)。然

而, 蛋白质组学研究也显示, 拟南芥幼苗与叶片、黑

麦与燕麦叶片, 以及水稻根中的V(H+)-ATPase在应

对冷胁迫时丰度降低(图1A; 附表3), 表明在应答盐

胁迫时, 植物通过调节V(H+)-ATPase的丰度变化模

式来实现离子区室化, 从而维持胞内离子的平衡, 而
低温会导致膜蛋白丰度降低, 细胞代谢减缓。 

1.2  转运蛋白 

植物ABC (ATP-binding cassette)转运体参与多种物

质的跨膜运输, 尤其是胁迫相关的内源性次生代谢物

(如生物碱、萜类化合物、酚类和蜡质)的跨膜运输, 具
有底物专一性(Yazaki, 2006)。蛋白质组学研究表明, 
ABC转运蛋白在冷胁迫的燕麦和黑麦叶片中丰度增

加(Takahashi et al., 2013); 同时, 在冷和ABA胁迫

的拟南芥悬浮细胞(Li et al., 2012a), 以及盐和高pH
胁迫的集胞藻细胞(Huang et al., 2006; Zhang et al., 
2009) PM中, 多种ABC转运蛋白的丰度发生变化(图
1A; 附表3), 这些蛋白质主要参与转运硝酸/亚硝酸、

寡肽、磷酸和葡糖基甘油等。其中, 参与转运硝酸/
磺酸/碳酸盐、磷酸盐和离子的ABC转运蛋白丰度增

加(如高pH条件下的Na+依赖的碳酸盐转运蛋白SbtB
和磷酸盐转运蛋白PstB), 而参与尿素(如UrtA)和碳

酸氢盐转运(如CmpA)的ABC转运蛋白的丰度降低

(Huang et al., 2006; Zhang et al., 2009)。这些ABC
转运蛋白丰度的改变有助于调节相应底物的转运效

率, 从而克服高盐或高pH造成的营养缺乏(Huang et 
al., 2006; Zhang et al., 2009)。此外, Zhang等(2009)
研究发现, 集胞藻细胞中参与阴离子转运的ABC转

运蛋白的丰度受到高pH胁迫的抑制。这与之前发现的

高pH会导致ATPase活性下降 (Randall and Sze, 
1986)和阴离子吸收比率降低(Lin, 1981)等相一致。 

氮素是植物生长发育过程中必需的大量元素之

一, 无机氮吸收、运输和氨基酸分配是植物生长发育

所必需的(Popova et al., 2003), 铵盐和硝酸盐是植

物吸收的主要氮源(Howitt and Udvardi, 2000)。铵态

氮的吸收主要通过铵转运蛋白 (ammonium trans-
porter, AMT), 而NO3

–的吸收主要通过硝酸盐转运蛋

白(nitrate transporter, NRT)介导(Von Wittgenstein 
et al., 2014)。铵同化作用需要的能量比硝酸盐少

(Bloom et al., 1992), 在铵盐和硝酸盐浓度相同的情

况下, 植物优先吸收铵盐(Gazzarrini et al., 1999; 
Howitt and Udvardi, 2000)。蛋白质组学研究表明, 冷
胁迫2天及ABA胁迫24小时的拟南芥悬浮细胞中AMT
丰度增加(Li et al., 2012a), 而冷胁迫4周的黑麦叶片

中AMT丰度降低(Takahashi et al., 2013); NRT的丰

度在拟南芥悬浮细胞应对ABA胁迫(Li et al., 2012a)
及燕麦叶片应对冷胁迫(Takahashi et al., 2013)时均

降低, 表明植物可能优先通过铵转运蛋白吸收无机氮

素营养(图1A; 附表3)。 
另外, 蛋白质组学研究也表明, 燕麦叶片中肽/

硝酸盐转运蛋白(peptide/nitrate transporter)在冷胁

迫下丰度降低(Takahashi et al., 2013), 而肽转运蛋

白(peptide transporter, PTR)在冷和ABA胁迫的拟南

芥悬浮细胞(Li et al., 2012a)及冷胁迫的黑麦叶片

(Takahashi et al., 2013)中丰度增加(图1A; 附表3)。
PTR又称NRT1/PTR家族, 与低亲和NRT1属于同一

基因家族(Von Wittgenstein et al., 2014)。寡肽运输

是真核生物和原核生物中常见的生理现象, 细胞可通

过耗能的方式跨膜运输寡肽, 细胞内的寡肽在肽酶作

用下被迅速水解为氨基酸, 用于蛋白质合成或作为碳

源和氮源(Song et al., 1996; Stacey et al., 2002)。此
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外, 植物中存在大量的氨基酸转运蛋白(amino acid 
transporter)。其底物专一性、细胞和组织特异性、生

长发育及环境条件不同, 表达模式与活性各异。氨基

酸转运蛋白包括2个超家族, 即氨基酸-多胺-胆碱家

族APC和氨基酸转运蛋白家族ATF。拟南芥中APC转

运蛋白主要包括阳离子氨基酸转运蛋白(AtCATs)和
γ-氨基丁酸(GABA)转运蛋白; 而ATF家族包括氨基

酸通透酶(AAPs)、赖氨酸/组氨酸转运蛋白(LHTs)、
脯氨酸转运蛋白(ProTs)、生长素转运蛋白(AUXs)以
及芳香族和中性氨基酸转运蛋白(AtANTs) (Liu and 
Bush, 2006)。蛋白质组学研究还表明, 氨基酸转运蛋

白在冷胁迫的黑麦叶片中丰度增加(Takahashi et al., 
2013), 在渗透胁迫的大豆根和下胚轴中丰度降低

(Nouri and Komatsu, 2010) (图1A; 附表3)。而在拟

南芥悬浮细胞中 , 氨基酸通透酶(amino acid per-
mease, AAP)应对ABA胁迫(Li et al., 2012a)时其丰

度增加; 在黑麦叶片脯氨酸转运蛋白(proline trans-
porter, ProT)应对冷胁迫时其丰度增加(Takahashi et 
al., 2013) (图1A; 附表3)。已有研究表明, ProT (如拟

南芥AtProT2和大麦HvProT)编码基因受水分和盐胁

迫诱导(Rentsch et al., 1996; Ueda et al., 2001), 而
拟南芥AtAAP4和AtAAP6受水分和盐胁迫抑制(Rent- 
sch et al., 1996)。盐胁迫下, 冰叶日中花(Mesembry- 
anthemum crystallinum) ProT家族的McAAT1在叶片

中上调表达, 而LHT家族的McAAT2在根中下调表达

(Popova et al., 2003)。这些氨基酸转运蛋白家族成员

协同作用来维持胁迫下氨基酸的吸收和分配, 对植物

适应逆境非常重要(Liu and Bush, 2006)。 
磷是植物生长发育的关键营养元素之一。植物通

过磷转运蛋白(phosphate transporter, PT)吸收以及

转运磷素(Raghothama, 2000)。在烟草 (Nicotiana 
glauca)细胞中过表达拟南芥磷转运蛋白基因PHT1
增加了磷的吸收效率, 促进了磷缺乏条件下的细胞生

长(Mitsukawa et al., 1997)。在水稻中过表达OsPT1
可增加植物对磷素的积累(Seo et al., 2008)。Li等
(2012a)的研究表明, 冷与ABA胁迫下的拟南芥悬浮

细胞中PT丰度增加 , 这将有利于磷的吸收和转运 , 
改善植物磷素的营养状态(图1A; 附表3)。 

 

 
图1 

Figure 1 
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硫是植物生长发育必需的大量营养元素之一, 植
物根主要以硫酸盐(SO4

2–)的形式从土壤中吸收硫元

素 (Leustek and Saito, 1999)。硫酸盐转运蛋白

(sulphate transporter, SULTR)是一类参与SO4
2–主

动运输的载体蛋白, 与硫元素的吸收、同化和长距离

运输有关(Leustek and Saito, 1999; Leustek et al., 
2000)。在高水平硫条件下, Sultr1;2呈现高表达; 在
硫缺乏条件下 , 拟南芥Sultr1;1与Sultr1;2均上调表

达 , 但Sultr1;2对硫缺乏的响应能力比Sultr1;1低

(Yoshimoto et al., 2002)。Shibagaki等 (2002)对

Sultr1;2突变体进行了分析, 发现该突变体对硫酸盐的

吸收活性明显降低, Sultr1;2转运体对拟南芥根部吸收

硫酸盐起重要作用。Sultr1;2敲除突变体中 , Sultr-  
1;1 mRNA水平上调, 但是不能恢复硫酸盐的吸收能

力(Maruyama-Nakashita et al., 2003), 表明Sultr1;1
和Sultr1;2均参与硫酸盐的吸收, 但二者对硫酸盐的

吸收能力不同。蛋白质组学研究表明, 冷胁迫下的黑

麦叶片中SULTR丰度下降(Takahashi et al., 2013) 
(图1A; 附表3), 这可能引起硫素的吸收和运输受限, 
影响植物的生长。 

_______________________________________________________________________________________________ 
← 
图1  蛋白质组学研究发现的植物质膜蛋白质参与的胁迫应答途径 

(A) 膜与转运蛋白; (B) 信号转导; (C) 细胞骨架; (D) 活性氧清除; (E) 细胞壁相关蛋白质。Aa: 氨基酸; AAP: 氨基酸通透酶; AAT: 
氨基酸转运蛋白; ABC: ABC转运体; ADFP: 类肌动蛋白解聚因子蛋白; ADP: 腺苷二磷酸; AMT: 铵转运蛋白; ANX: 膜联蛋白; 
APX: 抗坏血酸过氧化物酶; AQP: 水通道蛋白; AsA: 抗坏血酸; ATP: 腺苷三磷酸; BAK1: 油菜素受体激酶; BR: 油菜素内酯; 
BRI1: 油菜素受体; BSK: 油菜素内酯信号激酶; CaM: 钙调素蛋白; CAT: 过氧化氢酶; CDPK: 钙依赖蛋白激酶; CNX: 钙联接蛋

白; CRT: 钙网蛋白; DAG: 二酰甘油; DHA: 脱氢抗坏血酸; FLA: 类成束蛋白阿拉伯半乳聚糖蛋白; GID: 赤霉素受体GID1L2; GP: 
G蛋白; GSH: 还原型谷胱甘肽; GSSG: 氧化型谷胱甘肽; GST: 谷胱甘肽硫转移酶; HK: 组氨酸激酶; IP3: 1,4,5-肌醇三磷酸; LRR: 
富含亮氨酸重复序列的蛋白; LTP: 脂质转移蛋白; MAP3K: 促分裂原活化蛋白激酶激酶激酶; MAPK: 促分裂原活化蛋白激酶; 
MDHA: 单脱氢抗坏血酸; MDHAR: 单脱氢抗坏血酸还原酶; NADP+/NADPH: 尼克酰胺腺嘌呤二核苷磷酸; NRT: 硝酸盐转运蛋白; 
NSF: N-乙基马来酰亚胺敏感因子; PA: 磷脂酸; PATL: Patellin蛋白; P-ATPase: 质膜H+-ATPase; Phot: 向光素; PIP2: 磷脂酰肌

醇-4,5-二磷酸; PL: 磷脂; PLC: 磷脂酶C; PLD: 磷脂酶D; PNT: 肽/硝酸盐转运蛋白; POD: 过氧化物酶; PP: 蛋白磷酸酶; Pro: 脯
氨酸; ProT: 脯氨酸转运蛋白; PT: 磷转运蛋白; PTR: 肽转运蛋白; RLP: 类受体蛋白; RPK: 受体蛋白激酶; SGP: 小G蛋白; 
SNAP-25: 25 kDa突触相关蛋白; SNARE: N-乙基马来酰亚胺敏感因子附着蛋白受体; SOD: 超氧化物歧化酶; STK: 丝氨酸/苏氨酸

蛋白激酶; SULTR: 硫酸盐转运蛋白; Tf: 转铁蛋白; TIL: 温度诱导的脂质运载蛋白; VAMP: 小突触囊泡蛋白; V-ATPase: 液泡

H+-ATPase; α-SNAP: 可溶的N-乙基马来酰亚胺敏感因子附着蛋白α 
 
Figure 1  The stress-responsive metabolic pathway in plant plasma membranes by proteomics researches 
(A) Membrane and transporting proteins; (B) Signaling; (C) Cytoskeleton; (D) ROS scavenging; (E) Cell wall related proteins. Aa: 
Amino acid; AAP: Amino acid permease; AAT: Amino acid transporter; ABC: ATP-binding cassette transporter; ADFP: Actin 
depolymerizing factor-like protein; ADP: Adenosine diphosphate; AMT: Ammonium transporter; ANX: Annexin; APX: Ascorbate 
peroxidase; AQP: Aquaporin; AsA: Ascorbate; ATP: Adenosine triphosphate; BAK1: Brassinosteroid insensitive1-associated 
receptor kinase 1; BR: Brassinosteroids; BRI1: Brassinosteroid insensitive1; BSK: Brassinosteroid-signaling kinase; CaM: Cal-
modulin; CAT: Catalase; CDPK: Calcium-dependent protein kinase; CNX: Calnexin; CRT: Calreticulin; DAG: Diacylglycerol; 
DHA: Dehydroascorbate; FLA: Fasciclin-like arabinogalactan protein; GID: Gibberellin receptor GID1L2; GP: GTP binding pro-
tein; GSH: Reduced glutathione; GSSG: Oxidized glutathione; GST: Glutathione S-transferase; HK: Histidine kinase; IP3: Inosi-
tol-1,4,5-trisphosphate; LRR: Leucine-rich repeat protein; LTP: Lipid transfer protein; MAP3K: Mitogen activated protein kinase 
kinase kinase; MAPK: Mitogen-activated protein kinase; MDHA: Monodehydroascorbate; MDHAR: Monodehydroascorbate re-
ductase; NADP+/NADPH: Nicotinamide adenine dinucleotide phosphate; NRT: Nitrate transporter; NSF: N-ethylmaleimide sen-
sitive factor; PA: Phosphatidic acid; PATL: Patellin; P-ATPase: Plasma membrane H+-ATPase; Phot: Phototropin; PIP2: Phos-
phatidylinositol-4,5-bisphosphate; PL: Phospholipid; PLC: Phospholipase C; PLD: Phospholipase D; PNT: Peptide/nitrate 
transporter; POD: Peroxidase; PP: Protein phosphatase; Pro: Proline; ProT: Proline transporter; PT: Phosphate transporter; 
PTR: Peptide transporter; RLP: Receptor like protein; RPK: Receptor protein kinase; SGP: Small GTP binding protein; SNAP-25: 
Synaptosomal-associated protein of 25 kDa; SNARE: N-ethylmaleimide sensitive factor attachment protein receptor; SOD: Su-
peroxide dismutase; STK: Serine/threonine kinase; SULTR: Sulphate transporter; Tf: Transferrin; TIL: Temperature-induced 
lipocalin; VAMP: Vesicle-associated membrane protein; V-ATPase: Vacuolar H+-ATPase; α-SNAP: Alpha-soluble N-ethyl- ma-
leimide sensitive factor attachment protein 
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脂质转移蛋白(lipid transfer protein, LTP)可以促

进脂质在植物细胞外基质间的转移, 参与胞外角质蜡

质的形成与沉积, 以利于抵御病原体的侵害以及逆境

(如水分和低温)胁迫应答(Kader, 1996; Cameron et 
al., 2006)。有研究表明, 烟草叶片中NgLTP基因在脱

水胁迫条件下表达量增加了6倍 (Cameron et al., 
2006)。Nouri和Komatsu (2010)利用蛋白质组学相关

技术对大豆进行了研究, 发现在渗透胁迫下大豆根与

下胚轴中LTP丰度减少(图1A; 附表3), 这将降低角质

层蜡质的沉积, 从而削弱植物的耐旱性。 
脂质运载蛋白(lipocalin)参与类固醇和脂质等疏

水小分子的运输, 从而影响PM的流动性(Charron et 
al., 2002)。温度诱导的脂质运载蛋白(temperature- 
induced lipocalin, TIL)参与膜的生物发生与修复, 维
持PM的稳定性和渗透平衡, 在温度胁迫应答过程中

发挥作用(Charron et al., 2002, 2005)。蛋白质组学研

究表明 , 玉米根应对铁缺乏和过量 (Hopff et al., 
2013)及大豆根与下胚轴应对渗透胁迫(Nouri and 
Komatsu, 2010)时, TIL的丰度降低; 而冷胁迫下水稻

根(Hashimoto et al., 2009)、拟南芥悬浮细胞(Li et 
al., 2012a)和黑麦叶片(Takahashi et al., 2013)中TIL
丰度增加(图1A; 附表4)。此前, 人们也发现拟南芥中

Attil基因和小麦中Tatil基因分别在4°C冷胁迫和45°C
热休克处理时上调表达(Charron et al., 2002)。与之

相似 , 冷胁迫下拟南芥叶片中外膜脂蛋白样蛋白

(outer membrane lipoprotein-like)的丰度增加(Kaw- 
amura and Uemura, 2003) (附表4)。低温胁迫下, 脂
质运载蛋白和脂质运载蛋白样蛋白的丰度上调对于

维持膜稳定性和减少膜损伤十分必要。 

1.3  通道蛋白 

水通道蛋白(aquaporin, AQP)属于膜整合蛋白家族, 
能促进水分的跨膜运输。在已发现的35种拟南芥水通

道蛋白中, 有13种PM整合蛋白(plasma membrane 
intrinsic protein, PIPs) (Jang et al., 2004)。这些PIPs
基因在应对各种胁迫(如干旱、冷、高盐和ABA)的过

程中表达模式发生变化, 对维持植物的水分平衡起关

键作用(Jang et al., 2004)。蛋白质组学研究表明, 在
燕麦叶片应对冷胁迫(Takahashi et al., 2013)及玉米

根应对铁缺乏和过量(Hopff et al., 2013)时AQP丰度

减少; 在拟南芥悬浮细胞应对ABA胁迫时AQP丰度

增加(Li et al., 2012a) (图1A; 附表3), 进而调整胁迫

下植物的水分与渗透平衡。 
膜联蛋白(annexin, ANX)是一种钙依赖的膜结合

蛋白, 在膜运输、离子通道活性调节和磷脂代谢中均

发挥作用(Gerke and Moss, 2002)。蛋白质组学研究

表明, 在冷及ABA胁迫的拟南芥悬浮细胞(Li et al., 
2012a)和氮胁迫的海蓬子根(Nie et al., 2015)中 , 
ANX丰度减少; 在冷胁迫的黑麦叶片(Takahashi et 
al., 2013)和NaCl胁迫的海蓬子根(Nie et al., 2015)
中, ANX丰度增加(图1A; 附表3)。植物ANX能在PM
上形成钙离子通道, ANX丰度的变化可能改变钙通道

活性, 引起钙离子跨膜运输变化, 进而调节钙离子的

稳态和信号转导过程(White et al., 2002)。 

1.4  膜囊泡运输 

网格蛋白介导的内吞作用(clathrin-mediated endo-
cytosis, CME)是网格蛋白作为受体介导内吞作用的

主要方式, 是植物细胞内向膜泡运输(vesicle trans-
port)的重要途径。除了基本内吞作用, 此过程也受到

防御诱导子的调节(Leborgne-Castel et al., 2008)。高
渗胁迫会导致CME增强、胞吐作用减弱; 低渗胁迫的

作用则相反(Zwiewka et al., 2015)。Nouri和Komatsu 
(2010)研究发现, 渗透胁迫下大豆根和下胚轴中网格

蛋白的丰度降低(图1A; 附表3), 这将减弱网格蛋白

被招募到PM形成网格蛋白包被小窝(clathrin coated 
pits, CCPs)的能力, 进而削弱内吞作用, 不利于大豆

抵御渗透胁迫。在内吞作用过程中, 动力蛋白(dy- 
namin)作为GTPase参与调节CCPs从膜上脱离并形

成网格蛋白包被小泡的过程(Hinshaw, 2000)。拟南芥

中, 动力蛋白参与抗病、线粒体分裂及内吞作用中网

格蛋白包被小泡的细胞板形成和分裂(Hong et al., 
2003; Tang et al., 2006)。蛋白质组学研究表明, 冷
胁迫下拟南芥幼苗中动力相关蛋白(dynamin-related 
protein)的丰度增加(Minami et al., 2009) (图1A; 附
表4), 这将促进网格蛋白包被小泡的释放, 利于运输

货物蛋白。 
膜融合是囊泡运输的重要过程之一, 植物膜融合

主要由N-乙基马来酰亚胺敏感因子附着蛋白受体

(soluble N-ethylmaleimide sensitive factor attach-
ment protein receptors, SNAREs)蛋白介导。SNA- 
REs是一组具有卷曲螺旋域的膜相关蛋白, 可形成极
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为稳定的复合体(Sutton et al., 1998)。SNAREs家族

成员分为Qa-SNAREs、Qb-SNAREs、Qc-SNAREs
和R-SNAREs四类。SNARE核心复合体包括含有

R-SNARE结构域的小突触囊泡蛋白(vesicle-associ- 
ated membrane protein, VAMP)、含有Qa-SNARE
结构域的突触融合蛋白(syntaxin protein)和含有Qb-
及Qc-SNARE结构域的25 kDa突触相关蛋白(syn- 
aptosomal-associated protein of 25 kDa, SNAP-25)
等成员。融合开始阶段 , 突触小泡通过VAMP、

syntaxin1和SNAP-25的特定配对在PM处连接, 形成

反式SNARE复合体, 促进膜融合发生; 当两膜融合

以后, 释放囊泡内物质, 反式SNARE复合体变为顺

式SNARE复合体; 膜融合完成之后, 可溶的N-乙基

马来酰亚胺敏感因子附着蛋白 α (alpha-soluble 
N-ethylmaleimide sensitive factor attachment pro-
tein, α-SNAP)结合顺式SNARE复合体并招募N-乙基

马来酰亚胺敏感因子 (N-ethylmaleimide sensitive 
factor, NSF)与顺式SNARE复合体形成瞬时的20S复
合体, NSF ATP水解作用分解SNARE复合体, 促使

复合体解聚, 释放的SNARE蛋白循环进入下一个膜

融合过程(Hong, 2005)。PM蛋白质组学研究表明, 胁
迫诱导一些参与膜融合过程的蛋白质丰度发生变化。

例如, 玉米根应对铁缺乏和过量(Hopff et al., 2013), 
及拟南芥悬浮细胞应对冷胁迫(Li et al., 2012a)时, 
SNARE核心复合体成员突触融合蛋白的丰度增加; 
拟南芥悬浮细胞中小突触囊泡蛋白(synaptobrevin)
在冷胁迫下的丰度也增加(Li et al., 2012a) (图1A; 附
表3), 这将有利于囊泡内物质释放到PM或细胞外。

Nouri和Komatsu (2010)的研究还发现, 大豆根与下

胚轴中NSF和α-SNAP应对渗透胁迫, 及海蓬子根中

α-SNAP应对盐胁迫时丰度减少(Nie et al., 2015); 而
拟南芥悬浮细胞中NSF和α-SNAP应对冷胁迫(Li et 
al., 2012a), 海蓬子根中α-SNAP应对氮胁迫(Nie et 
al., 2015), 以及水稻根尖中α-SNAP应对盐胁迫

(Cheng et al., 2009)时丰度增加(图1A; 附表4)。
α-SNAP是一些融合活动所必需的, SNAPs作为一种

接头蛋白, 可与核心膜绑定蛋白SNAREs和ATPase 
NSF互作(Söllner et al., 1993), 使NSF锚定到膜上, 
并可促进NSF两个ATPase位点中的1个ATP水解

(Morgan et al., 1994)。环境胁迫下, NSF和SNAP丰
度的变化将影响SNARE蛋白介导的膜融合, 不利于

胁迫下植物的囊泡运输。 

1.5  膜相关蛋白 

Remorin是植物特有的PM脂质筏相关蛋白, 在细胞

骨架与膜骨架形成中发挥作用(Bariola et al., 2004)。
蛋白质组学研究表明, 大豆根与下胚轴应对水淹胁迫

(Komatsu et al., 2009), 拟南芥幼苗(Minami et al., 
2009)和悬浮细胞(Li et al., 2012a)应对冷胁迫, 水稻

根尖(Cheng et al., 2009)、水稻根(Malakshah et al., 
2007)和海蓬子根(Nie et al., 2015)应对盐胁迫时, 
Remorin的丰度均增加 ; 而铁缺乏胁迫的玉米根 
(Hopff et al., 2013)、渗透胁迫的大豆根及下胚轴

(Nouri and Komatsu, 2010)、冷胁迫的黑麦叶片

(Takahashi et al., 2013)中, Remorin的丰度减少(图
1A; 附表4)。之前的研究也发现 , 桑树(Morus in-
dica)中Remorin基因(MiREM)在脱水和盐胁迫下上

调表达; 拟南芥中过表达group1 remorin可增强植

物在萌发和幼苗期对脱水和盐分的耐受性(Checker 
and Khurana, 2013)。故Remorin可能参与胁迫信号

途径的调控, 对感应环境刺激及稳定胁迫造成的PM
损伤具重要作用(Malakshah et al., 2007; Cheng et 
al., 2009)。此外, 转铁蛋白(transferrin, Tf)能介导铁

的吸收 (Schwarz et al., 2003), 在长期NaCl (3 
mol·L–1)胁迫下的杜氏盐藻细胞中, Tf丰度增加(Katz 
et al., 2007) (图1A; 附表4), 这将有助于高盐胁迫

下有限的离子利用, 增强离子的吸收(Fisher et al., 
1997)。 

此外, PATL (Patellin)是一种载体蛋白, 含有磷

脂酰肌醇转移蛋白 (phosphatidylinositol transfer 
protein, Sec14)样脂质结合结构域(Sec14p-like li-
pid-binding domain)。Sec14可转移磷脂质并调控脂

质信号分子产物(Mousley et al., 2007)。PATL参与膜

运输、细胞板扩大和成熟, 在细胞板生物合成过程中

可结合疏水分子(如磷酸肌醇)并促进其在不同细胞位

点间转移(Zhang et al., 2008)。在拟南芥幼苗(Minami 
et al., 2009)和燕麦叶片(Takahashi et al., 2013)应对

冷胁迫及大豆根和下胚轴应对渗透胁迫(Nouri and 
Komatsu, 2010)时, PATL丰度降低; 而在拟南芥悬

浮细胞应对ABA胁迫时 , PATL丰度增加(Li et al., 
2012a) (图1A; 附表4), 这可能对胁迫条件下膜运输

及细胞分裂过程有一定的影响。 
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2  膜蛋白参与的逆境应答信号转导 

蛋白质组学研究表明, 32种膜整合蛋白质(如受体蛋

白激酶、钙依赖的蛋白激酶和钙结合蛋白等)和20种
膜相关蛋白质(如小G蛋白、磷脂酶C、磷脂酶D和钙

调蛋白等), 在植物感受逆境信号及胞内信号转导过

程中具重要作用(附表3, 附表4)。 

2.1  质膜定位的信号转导蛋白质 

2.1.1  受体蛋白激酶 
植物细胞表面的受体蛋白激酶(receptor protein ki-
nase, RPK)在感知外部环境信号中发挥重要作用(De 
Lorenzo et al., 2009; Zhang et al., 2012)。定位于PM
的RPK包含胞外配体结合域、跨膜结构域和细胞质激

酶结构域, 其胞外结构域能选择性地响应各种信号

(De Lorenzo et al., 2009), 并通过蛋白激酶结构域转

换信号。蛋白质组学研究表明, 水稻根尖、大豆根与

下胚轴、黑麦和燕麦叶片及拟南芥悬浮细胞的RPK应
对盐、渗透、冷和ABA胁迫(Cheng et al., 2009; Nouri 
and Komatsu, 2010; Li et al., 2012a; Takahashi et 
al., 2013), 拟南芥悬浮细胞中富含亮氨酸重复序列

的蛋白激酶(leucine-rich repeat protein kinase)应对

冷和ABA胁迫(Li et al., 2012a), 海蓬子根与拟南芥

悬浮细胞中受体丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶(receptor 
serine/threonine kinase, RSTK)应对氮素、盐、冷和

ABA (Li et al., 2012a; Nie et al., 2015)等逆境胁迫时

丰度发生变化(图1B; 附表3)。其中, 冷胁迫的高度耐

寒黑麦叶片中, RPK丰度增加; 而耐旱性低的燕麦叶

片中, RPK丰度减少(Takahashi et al., 2013)。同时, 
盐胁迫的水稻根尖中, RPK丰度增加(Cheng et al., 
2009); 渗透胁迫的大豆根和下胚轴中RPK丰度减少

(Nouri and Komatsu, 2010)。De Lorenzo等(2009)
研究发现 , 蒺藜苜蓿 (Medicago truncatula)受150 
mmol·L–1 NaCl胁迫1和6小时, 其根中富含亮氨酸重

复序列的受体类蛋白激酶(LRR- RLK)基因Srlk受到

诱导 ; 并且NaCl (150 mmol·L–1)胁迫 6小时后 , 
Srlk-RNAi (RNA interference)的根和Srlk突变体中早

期盐调节基因(钙依赖性蛋白激酶CDPK3和转录因子

Zpt2-1)表达下调, 表明Srlk参与根部盐胁迫应答过程

中受体激酶调控的信号转导过程。此外, 蛋白质组学

研究表明, 在铁缺乏和过量时玉米根中赤霉素受体

(Gibberellin receptor GID1L2) (Hopff et al., 2013) 
(图1B; 附表4), 在冷和ABA胁迫时拟南芥悬浮细胞

类受体蛋白(receptor like protein) (Li et al., 2012a)的
丰度均增加; 在冷和ABA胁迫的拟南芥悬浮细胞中, 
富含亮氨酸重复序列蛋白(Leucine- rich repeat pro-
tein)的丰度也增加或降低(Li et al., 2012a); 而在冷

胁迫的黑麦和燕麦叶片中该受体蛋白的丰度增加

(Takahashi et al., 2013) (图1B; 附表3)。可见, 这些

受体蛋白参与介导植物感知冷、ABA和Fe信号, 进而

启动特定的信号转导通路。 
 
2.1.2  Ca2+结合蛋白 
在G蛋白质介导的信号通路中, Ca2+作为第二信使, 
与各种Ca2+传感蛋白保守的EF-手型结构(EF-hand 
motif)结合(DeFalco et al., 2010)参与信号转导, 调
控胁迫响应基因的表达(Saijo et al., 2000; 范玲玲等, 
2010; Meisrimler et al., 2011)。蛋白质组学研究表明, 
有多种Ca2+信号途径相关蛋白参与胁迫应答过程中

的Ca2+平衡调节, 如钙调素蛋白(calmodulin, CaM)
和钙网蛋白(calreticulin, CRT)等。渗透胁迫下的大豆

根和下胚轴(Nouri and Komatsu, 2010)及盐胁迫下

的水稻根尖(Cheng et al., 2009)中, CaM的丰度减少; 
盐胁迫的海蓬子根(Nie et al., 2015)及冷胁迫的拟南

芥悬浮细胞 (Li et al., 2012a)中 , 类钙调素蛋白

(calmodulin like protein, CML)的丰度增加; 而缺Fe
和壳聚糖诱导的豌豆根中CaM和CML的丰度分别升

高或降低(Meisrimler et al., 2011) (图1B; 附表4)。
CaM作为一种钙结合和钙调节蛋白, 在真核生物中

高度保守(Meisrimler et al., 2011)。CaM本身无酶活

性, 当植物受到胁迫刺激后, 细胞内Ca2+水平升高, 
CaM与Ca2+结合, 形成Ca2+-CaM复合体激活下游的

各种靶蛋白(钙调素依赖的蛋白质 ) (Hoeflich and 
Ikura, 2002), 从而实现对细胞周期及代谢过程的调

控, 增强植物的耐受性。此外, 在大豆根与下胚轴应

对渗透胁迫(Nouri and Komatsu, 2010)及玉米根应

对铁缺乏和过量(Hopff et al., 2013)胁迫时, CRT蛋白

的丰度减少; 而在NaCl (3 mol·L–1)长期胁迫的杜氏

盐藻细胞(Katz et al., 2007)、盐和氮胁迫的海蓬子根

(Nie et al., 2015)以及冷胁迫的燕麦叶片(Takahashi 
et al., 2013)中, CRT丰度增加(图1B; 附表3)。同时, 
钙联接蛋白 (calnexin)作为CRT的分子伴侣 (Tuteja 
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and Sopory, 2008), 在渗透胁迫的大豆根和下胚轴

中的丰度增加(Nouri and Komatsu, 2010) (图1B; 附
表3)。这些Ca2+结合蛋白传递Ca2+信号, 进而调节下

游特定蛋白激酶的活性, 应对胁迫环境。 
 
2.1.3  其它质膜定位的蛋白激酶 
钙依赖蛋白激酶(calcium-dependent protein kinase, 
CDPK)是受Ca2+调节的蛋白质之一(Lee and Rudd, 
2002)。蛋白质组学研究表明, 水稻Xa21转基因悬浮

细胞受壳寡糖诱导(Chen et al., 2007a)及黑麦和燕麦

叶片受冷胁迫(Takahashi et al., 2013)时, CDPK的丰

度增加; 而冷胁迫下拟南芥悬浮细胞中, CDPK的丰

度呈现不同水平的改变(Li et al., 2012a) (图1B; 附表

3)。CDPK具有丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶结构域和C端

钙调蛋白样结构域, 4个EF-手型结构可以直接结合

Ca2+, 调控下游信号事件(Xiong et al., 2002)。CDPK
通过含有的N端十四酰化结构与膜结合(Xiong et al., 
2002)。水稻OsCPK2与小西葫芦(Cucurbita pepo) 
CpCPK1可以被十四酰化和棕榈酰化, 并且靶向到

PM (Ellard-Ivey et al., 1999; Martín and Busconi, 
2000)。由此推测CDPKs可能参与非生物胁迫信号转

导过程(Hwang et al., 2000)。例如, 冷处理下水稻中

的CDPK被激活(Martín and Busconi, 2001), 过表达

OsCDPK7可增强水稻对冷和渗透胁迫的耐受能力

(Saijo et al., 2000)。 
油菜素内酯(brassinosteroids, BRs)是一类促生

长的类固醇激素 ,  参与调节植物的生长发育过程

(Clouse, 2011)。可逆磷酸化反应是BR信号转导的主

要调控方式。油菜素受体BRI1 (brassinosteroid in-
sensitive 1)在细胞表面感知并结合BR, 发生自磷酸

化(Wang et al., 2005)。BRI1类受体激酶(brassinos- 
teroid insensitive 1-associated receptor kinase 1, 
BAK1)作为BRI1的共受体, 二者相互作用对BR信号

转导尤为重要, BAK1与BRI1彼此磷酸化激活BRI1, 
为下游调控因子提供作用位点 ,  将信号向下传递

(Nam and Li, 2002; Clouse, 2011)。过表达BAK1导
致拟南芥器官伸长, 而BAK1缺失会引起植株半矮化

并降低对BR的敏感性(Li et al., 2002)。蛋白质组学研

究表明, 冷胁迫下拟南芥悬浮细胞中, BRI1丰度上升

或下降, 而ABA胁迫下的拟南芥悬浮细胞中, BRI1丰 

度增加(Li et al., 2012a); 铁缺乏和过量条件下, 玉米

根中BAK1丰度减少(Hopff et al., 2013) (图1B; 附表

3), 这些变化使BRI1、BAK1与BR的互作受到影响, 
进而影响BR的信号传递。此外, Li等(2012b)研究发

现, 拟南芥BSK5转录物在非生物胁迫(包括盐、干旱、

植物激素BR和ABA)下上调表达, 且拟南芥bsk5功能

缺失突变体对盐和ABA的敏感性增强。另外, 蛋白质

组学研究还表明, 在冷和ABA胁迫的拟南芥悬浮细胞

中, BR信号的正调节蛋白——油菜素内酯信号激酶

(BR-signaling kinase, BSK)的丰度增加 (Li et al., 
2012a) (图1B; 附表4), 这不仅有助于BSKs被BRI1
磷酸化激活, 而且可以促进BR的信号传递(Clouse, 
2011)及BR靶基因的表达。 

2.2  质膜相关的信号转导蛋白质 

2.2.1  G蛋白与小G蛋白 
在植物中, G蛋白(GTP binding protein)与小G蛋白

(small GTP binding protein)参与应答多种胁迫(激
素、干旱、臭氧和病原菌)信号通路, 是重要的分子开

关(Yang, 2002; Perfus-Barbeoch et al., 2004)。G蛋

白通过与G蛋白耦联受体作用感知并转换细胞外信

号, 激活细胞内的效应器酶(Jones and Assmann, 
2004)。蛋白质组学研究表明, 在盐、冷和ABA胁迫下, 
G蛋白和小G蛋白的丰度发生变化。例如, 在冷和/或
ABA胁迫下, 拟南芥悬浮细胞中G蛋白、小G蛋白Rab
和Ran2丰度增加, 小G蛋白Ras类GTP结合蛋白丰度

减少(Li et al., 2012a); 冷胁迫下黑麦叶片中小G蛋白

Rho丰度减少(Takahashi et al., 2013); 盐胁迫下海

蓬子根中Rab11C丰度增加, Rab7b丰度减少(Nie et 
al., 2015)。同时, 冷胁迫下拟南芥悬浮细胞(Li et al., 
2012a)和水稻根(Hashimoto et al., 2009)中, ADP核
糖基化因子(ADP-ribosylation factor, ARF)丰度均增

加(图1B; 附表4)。ARF属于酰化的小GTP结合蛋白

(约21 kDa), 其与Ras-GTPase超家族和异源三聚体

G蛋白α亚基成员的结构相似(Boman and Kahn, 
1995)。此外, Ma等(2015)研究发现, 水稻COLD1 
(CHILLING TOLERANCE DIVERGENCE 1)可增强

水稻G蛋白α1活性, 引起Ca2+内流进入细胞质, 引发

下游冷胁迫应答基因的表达, 提高水稻的耐寒性。上

述研究结果表明, G蛋白可与活化的G蛋白偶联受体 
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作用, 感知并转换冷胁迫信号以应对冷胁迫。 
 
2.2.2  磷脂酶C 
磷酸肌醇信号途径在植物生长、发育及应对逆境过程

中具有重要作用。细胞膜受体接收胞外信号, 激活磷

酸肌醇特异的磷脂酶C (phosphatidylinositol-specific 
phospholipase C, PI-PLC), 将磷脂酰肌醇-4,5-二磷

酸水解生成1,4,5-肌醇三磷酸(IP3)和二酰甘油(DAG) 
(Testerink and Munnik, 2005)。PLC通过调节2个重

要的信使(IP3和DAG)参与植物各种信号途径。IP3刺

激细胞外存储的Ca2+进入细胞质基质, 使胞内Ca2+

浓度升高, Ca2+进一步调节信号转导途径(Hunt et al., 
2004)。DAG被二酰甘油激酶迅速磷酸化为磷脂酸

(PA), PA作为次级信使发挥作用 (Testerink and 
Munnik, 2005)。冷胁迫下, PLC被激活, PLC信号途

径参与冷胁迫应答(Vergnolle et al., 2005)。此外, 植
物PI-PLC也参与ABA信号途径(Mills et al., 2004)。蛋

白质组学研究表明, 拟南芥悬浮细胞在应对冷和ABA
胁迫(Li et al., 2012a), 以及黑麦叶片在应对冷胁迫

(Takahashi et al., 2013)时, PI-PLC1和PI-PLC2的丰

度均增加(图1B; 附表4), 表明植物PI-PLC信号途径

被激活以应对外源ABA和冷胁迫。 
 
2.2.3  磷脂酶D 
磷脂酶D (phospholipase D, PLD)可以水解磷脂生成

PA (Xiong et al., 2002), PA也可作为第二信使参与

胁迫信号转导, 调控下游基因表达等事件(Munnik, 
2001)。蛋白质组学研究表明, 拟南芥悬浮细胞应对

冷胁迫时PLD受到影响(Li et al., 2012a); 拟南芥悬

浮细胞应对ABA胁迫(Li et al., 2012a)及拟南芥叶片

应对冷胁迫 (Kawamura and Uemura, 2003)时 , 
PLDδ丰度均增加(图1B; 附表4)。之前, Li等(2004)的
研究表明 , 拟南芥PLDδ突变体对冷害更敏感 , 而
PLDδ过表达体的抗冻性增强, 表明PLD参与的信号

转导途径在细胞低温应答中具重要作用。 
 
2.2.4  质膜相关的蛋白激酶 
促分裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated protein 
kinase, MAPK)是丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶 (serine/ 
threonine protein kinase)的一个家族(Mishra et al., 
2006)。植物中的MAPK级联途径由MAPK激酶激酶

(mitogen activated protein kinase kinase kinase, 
MAP3K)、MAPK激酶 (mitogen activated protein 
kinase kinase, MAPKK)和MAPK/MPK三种蛋白激酶

组成, MAP3K磷酸化激活MAPKK, MAPKK磷酸化激

活MAPK, 将外来信号级联放大并且传递下去(Mou- 
stafa et al., 2014)。MAPK级联途径参与植物的生长

发育、激素信号转导及应答生物和非生物胁迫(如干

旱、盐和温度 ) (Moustafa et al., 2014)。过表达

MAP3Kδ4的拟南芥植株生长旺盛(Sasayama et al., 
2011)。在高盐、渗透、干旱、冷和ABA胁迫下

MAP3Kδ4表达上调, 且ABA处理使MAP3Kδ4活性增

强。过表达MAP3Kδ4的拟南芥种子萌发受ABA抑制

减弱, 表明MAP3Kδ4在ABA信号通路中发挥重要作

用(Shitamichi et al., 2013)。蛋白质组学研究表明, 在
冷和ABA胁迫下, 拟南芥悬浮细胞中MAP3K丰度增

加(Li et al., 2012a) (图1B; 附表4), 这将有利于促使

MAPK级联信号传递, 诱导相关基因的表达, 增强植

物抗胁迫能力。 
向光素(phototropin, Phot)是与PM相关的光感受

器, 也是P(H+)-ATPase的调节器, 具有丝氨酸/苏氨

酸激酶的催化结构域, 在蓝光下会发生自磷酸化(No- 
uri and Komatsu, 2010)。Ueno等(2005)研究发现, 
向光素参与蓝光依赖的P(H+)-ATPase激活。Galen等
(2007)的研究表明, 拟南芥向光素蛋白增强了近土表

层侧根系的生长效率, 提升了植物的耐旱性。另外, 
蛋白质组学研究表明 , 在冷胁迫下的黑麦叶片中 , 
Phot丰度上升或下降(Takahashi et al., 2013); 在冷

胁迫下的燕麦叶片(Takahashi et al., 2013)以及渗透

胁迫下的大豆根与下胚轴 (Nouri and Komatsu, 
2010)中, Phot丰度增加(图1B; 附表4)。推测向光素

蛋白在胁迫条件下可能参与调控根的形态改变(Nouri 
and Komatsu, 2010)。 

2.3  蛋白质可逆磷酸化 

细胞从膜受体接受逆境信号后, 利用磷酸化蛋白质对

信号进行级联转换和放大, 蛋白质可逆磷酸化在植物

细胞信号转导过程中具重要作用(Xiong and Zhu, 
2001)。蛋白质可逆磷酸化通过蛋白激酶和磷酸酶完

成, 主要发生在丝氨酸、苏氨酸和酪氨酸等氨基酸位

点。丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶能使靶蛋白的丝氨酸和苏

氨酸残基磷酸化。蛋白质组学研究表明, 在黑麦和燕
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麦叶片应对冷胁迫(Takahashi et al., 2013)以及拟南

芥悬浮细胞应对冷和ABA胁迫(Li et al., 2012a)时, 
丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶丰度发生不同水平的改变; 
在大豆根与下胚轴应对水淹胁迫时, 蛋白激酶丰度增

加(Komatsu et al., 2009)。此外, 蛋白质组学研究还

表明 , 冷胁迫下的拟南芥悬浮细胞中组氨酸激酶

(histidine kinase)丰度减少(Li et al., 2012a), 从而调

控相应靶蛋白的磷酸化水平, 应答环境胁迫(图1B; 
附表3)。 

P(H+)-ATPase活性受到可逆磷酸化的调节, 被
磷酸化的P(H+)-ATPase活性受到抑制。蛋白质组学

研究表明, 在应对渗透(Nouri and Komatsu, 2010)、
冷(Li et al., 2012a; Takahashi et al., 2013)、ABA (Li 
et al., 2012a)和Fe缺乏及过量胁迫 (Hopff et al., 
2013)时, 大豆根与下胚轴、燕麦叶片、拟南芥悬浮

细胞及玉米根中蛋白激酶(protein kinase, PK)的丰度

受到影响; 在渗透(Nouri and Komatsu, 2010)、冷(Li 
et al., 2012a; Takahashi et al., 2013)、ABA (Li et al., 
2012a)和白叶枯病(Chen et al., 2007b)胁迫下, 大豆

根与下胚轴 , 燕麦和黑麦叶片 , 拟南芥悬浮细胞 , 
Xa21转基因水稻悬浮细胞中的蛋白磷酸酶(protein 
phosphatase, PP)丰度发生变化。其中, 渗透胁迫下

大豆根与下胚轴中的PK丰度减少, PP丰度增加(No- 
uri and Komatsu, 2010); 冷胁迫下燕麦叶片中的PK
和PP, 黑麦叶片中的PP (Takahashi et al., 2013)以
及白叶枯病Xoo PXO99A和DY89031感染的Xa21转
基因水稻悬浮细胞中的PP丰度均增加(Chen et al., 
2007b) (图1B; 附表3)。可见, P(H+)-ATPase可逆磷

酸化在应答渗透、冷和病菌胁迫时具重要作用。同时, 
P(H+)-ATPase活性也受到14-3-3蛋白质的调节。

14-3-3蛋白通过与P(H+)-ATPase C端互作, 正向调

节PM H+-ATPase活性, 从而控制跨PM的电化学梯

度, 调控离子运输和细胞质pH值(Palmgren, 2001)。
与之相似, PM离子通道活性也受到14-3-3蛋白的调

节, 从而维持离子的平衡(Bunney et al., 2002)。此外, 
植物14-3-3蛋白不仅可通过调节不同靶蛋白的活性

调控多种代谢过程, 如离子运输、信号转导、转录激

活和防御等(Roberts, 2003), 而且可作为转录因子复

合体组件参与ABA诱导的基因表达调控(Fulgosi et 
al., 2002)。蛋白质组学研究表明, 14-3-3蛋白在多种

胁迫应答中丰度发生变化, 如氮胁迫下海蓬子根中的

14-3-3蛋白(Nie et al., 2015), 盐胁迫下水稻根尖

(Cheng et al., 2009), 渗透胁迫下大豆根与下胚轴中

的14-3-3类蛋白A和D (Nouri and Komatsu, 2010), 以
及冷胁迫下拟南芥悬浮细胞中的14-3-3类蛋白(GF14 
PHI) (Li et al., 2012a)丰度均减少; 而水淹胁迫下大豆

根与下胚轴中的14-3-3蛋白(Komatsu et al., 2009), 
冷胁迫下黑麦叶片(Takahashi et al., 2013)及盐胁迫

下水稻根中的GF14a和GF14b (Malakshah et al., 
2007), ABA胁迫下拟南芥悬浮细胞(Li et al., 2012a)中
的GF14丰度增加 (图1B; 附表4)。上述研究表明 , 
14-3-3蛋白家族不同成员参与多种胁迫(如盐、渗透、

水淹和冷等)应答的信号与代谢调节过程。 

3  细胞骨架应答逆境的动态调节 

植物细胞 PM的特定区域经常与细胞骨架相连

(Shibaoka, 1994)。质膜与肌动蛋白丝和微管共同调

节胞内运输, 对植物形态建成和逆境应答过程中的细

胞形态与极性调节非常重要(Schmidt and Panstr- 
uga, 2007)。蛋白质组学研究表明, 在各种胁迫条件

下, 肌动蛋白(actin)、微管蛋白(tubulin)、肌球蛋白重

链蛋白(myosin heavy chain)、驱动蛋白(kinesin)、类

肌动蛋白解聚因子蛋白(actin depolymerizing fac-
tor-like protein, ADFP)和前纤维蛋白(profilin)等肌动

蛋白结合蛋白(actin-binding proteins, ABPs)的丰度

均发生改变(图1C; 附表4)。其中, 玉米根应对铁过量

时肌动蛋白的丰度增加(Hopff et al., 2013); 海蓬子

根应对氮素胁迫(Nie et al., 2015), 拟南芥悬浮细胞

应对冷和ABA胁迫(Li et al., 2012a), 以及拟南芥幼

苗应对冷胁迫(Minami et al., 2009)时肌动蛋白的丰

度减少(图1C; 附表4)。Pokorná等(2004)的研究表明, 
烟草细胞肌动蛋白丝和微管在0°C下立即解聚, 恢复

到25°C又重新聚合。Örvar等(2000)的研究表明, 冷
胁迫下膜硬化(membrane rigidification)导致肌动蛋

白微丝重组, 进而调控苜蓿(M. sativa)适应冷胁迫过

程, 说明冷胁迫引起了植物肌动蛋白微丝结构变化。

ABPs参与肌动蛋白细胞骨架的重塑, 并调控肌动蛋

白微丝的装配和动态(Wasteneys and Yang, 2004)。
ADFP可改变肌动蛋白动态, 并调节肌动蛋白的解聚

合, 而Profilin可结合单体肌动蛋白, 引起肌动蛋白丝

解聚合或聚合(Drøbak et al., 2004)。蛋白质组学研究
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表明, 渗透胁迫下大豆根与下胚轴中的ABPs (包括

ADFP 和 Profilin) 丰 度 减 少 (Nouri and Komatsu, 
2010); 冷胁迫下黑麦叶片中的ADFP丰度减少(Taka- 
hashi et al., 2013), 进而影响肌动蛋白的动态重塑

(图1C; 附表4)。此外, 蛋白质组学研究还表明, ABA
胁迫下拟南芥悬浮细胞中微管蛋白β的丰度增加(Li et 
al., 2012a); 渗透胁迫下大豆根与下胚轴(Nouri and 
Komatsu, 2010)以及冷胁迫下拟南芥幼苗(Minami et 
al., 2009)中, 微管蛋白α和β的丰度减少, 冷胁迫1天
拟南芥叶片微管蛋白β的丰度增加, 而冷胁迫3天则

减少(Kawamura and Uemura, 2003) (图1C; 附表

4)。之前的研究表明, 4°C下, 拟南芥叶片中微管蛋白

家族的不同成员的转录水平发生变化。例如, TUB2、
TUB3、TUB6和TUB8转录水平下调, TUB4、TUB5
和TUB7不变, 而TUB9上调(Chu et al., 1993)。另外, 
蛋白质组学研究还表明, 冷胁迫导致黑麦叶片驱动蛋

白的丰度增加(Takahashi et al., 2013)。同时, 盐胁迫

下水稻根尖(Cheng et al., 2009)和冷胁迫下拟南芥悬

浮细胞(Li et al., 2012a)中的肌球蛋白重链蛋白的丰

度增加(图1C; 附表4)。肌球蛋白作为分子马达蛋白, 
以需能的方式沿肌动蛋白丝移动(Holweg and Nick, 
2004)。拟南芥肌球蛋白XI MYA2突变导致植株矮化, 
细胞器运动和生长素极性运输减弱 (Holweg and 
Nick, 2004)。 

4  质膜相关蛋白质参与活性氧清除过程 

逆境引起的植物体内活性氧(reactive oxygen spe-
cies, ROS)自由基过量会损伤一些大分子(如DNA、蛋
白质和叶绿素 )以及细胞膜的结构 (Gómez et al., 
2004)。植物通过启动多种抗氧化途径来清除过量的

ROS (Roxas et al., 2000; 林植芳和刘楠, 2012)。在

大豆根与下胚轴、海蓬子根、豌豆根、水稻根尖和悬

浮细胞、拟南芥叶片和悬浮细胞以及黑麦叶片的PM
组分中, 分别鉴定到了响应渗透、水淹、冷、NaCl、
ABA、Fe缺乏与过量、壳聚糖、白叶枯病菌侵染和氮

素等胁迫时丰度发生变化的超氧化物歧化酶(super- 
oxide dismutase, SOD)、过氧化氢酶(catalase)、抗

坏血酸过氧化物酶(ascorbate peroxidase)、单脱氢抗

坏血酸还原酶(monodehydroascorbate reductase)、
谷胱甘肽硫转移酶(glutathione S-transferase)和过

氧化物酶(peroxidase, POD)等抗氧化酶(Kawamura 
and Uemura, 2003; Chen et al., 2007b; Cheng et 
al., 2009; Komatsu et al., 2009; Nouri and Komatsu, 
2010; Meisrimler et al., 2011; Li et al., 2012a; Ta-
kahashi et al., 2013; Nie et al., 2015) (图1D; 附表3, 
附表4)。然而, 其中只有Cu/Zn SOD和POD曾被报道

与PM相关联 (Karpinska et al., 2001; Mika and 
Lüthje, 2003)。Karpinska等(2001)利用免疫胶体金电

镜技术 , 发现欧洲赤松(Pinus sylvestris)子叶筛胞

PM中存在Cu/Zn SOD。Mika和Lüthje (2003)通过阴

离子交换层析, 在玉米根部PM中发现了PM结合的

POD (pmPOX1和pmPOX2)。其它参与ROS清除的

酶类存在于细胞质与细胞器中。虽然有很多报道表明, 
它们在逆境应答过程中对清除过量的ROS具重要作

用, 但是其是否真正与PM相关联还有待进一步研究。 

5  膜蛋白质参与细胞壁重塑过程 

植物细胞壁重塑在细胞生长(扩增、分裂和分化)与胁

迫应答过程中具重要作用(Ellis et al., 2002; Vogel et 
al., 2004)。高等植物细胞壁主要由高分子量的多糖、

蛋白质和木质素等成分组成(Jamet et al., 2006), 这
些成分主要通过跨膜运输从细胞内分泌到细胞外(孙
颖和孙大业, 2006)。其中, 细胞壁蛋白质对于细胞壁

结构的形成、细胞内外信号转导以及细胞壁代谢活动

具重要作用。许多细胞壁蛋白质与细胞膜在结构和功

能上有密切的联系。蛋白质组学研究表明, 一些参与

细胞壁重塑的蛋白质存在于PM组分中, 如类成束蛋

白阿拉伯半乳聚糖蛋白(fasciclin-like arabinogalac-
tan protein, FLA)、成束蛋白(fasciclin)、葡糖苷酶

(glucosidase)、果胶酯酶(pectinesterase)和糖基水解

酶(glycosyl hydrolase), 它们可能在植物应对逆境胁

迫过程中发挥作用。其中, 在渗透胁迫的大豆根与下

胚轴(Nouri and Komatsu, 2010)及缺铁胁迫的玉米

根(Hopff et al., 2013)中, FLA丰度降低; 冷和ABA胁
迫的拟南芥悬浮细胞中 , FLA丰度增加 (Li et al., 
2012a) (图1E; 附表3)。FLA是阿拉伯半乳聚糖蛋白

(arabinogalactan protein, AGP)家族成员, 是高度糖

基化的蛋白质, 参与调控细胞扩增与分化(Johnson et 
al., 2003)。FLA有成束蛋白结构域, 具细胞黏附功能。

一些FLAs通过糖基磷脂酰肌醇 (glycosylphospha- 
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tidylinositol, GPI)锚定于PM, 它们可能与受体类蛋白

激酶(如细胞壁相关激酶)互作, 参与PM与细胞壁的

信号转导过程(Gens et al., 2000; Johnson et al., 
2003)。拟南芥基因组中至少有21种FLAs, 其中14种
FLAs的C端可能由GPI锚定 (PM形成膜筏 )取代

(Harris and Siu, 2002; Johnson et al., 2003)。GPI
锚定形式的FLAs在细胞扩增过程中参与保持PM的

完整性, 非GPI锚定的FLAs被分泌到初生细胞壁中

调控细胞扩增(Johnson et al., 2003)。No和Loopstra 
(2000)研究发现, 火炬松(Pinus taeda)下胚轴与上胚

轴中的AGP (PtX14A9和PtX3H6)参与木质部的发生

过程, 干旱胁迫2天后其mRNA表达均下调。可见, 干
旱胁迫导致FLA的丰度降低, 从而使植物细胞的黏附

性下降, 细胞膜与初生细胞壁间的黏连被破坏, 进而

影响细胞的生长与正常代谢活动。 

6  总结与展望 

质膜(PM)是细胞质与外界进行物质交换与信息交流

的基础。在植物细胞中, PM通过一些代谢过程(如信

号转导和物质运输)参与响应外界刺激。高通量的PM
蛋白质组学方法被应用于解析PM响应生物与非生物

胁迫的蛋白质丰度模式变化, 揭示PM逆境应答的复

杂调控机制。这为从蛋白质水平上分析PM物质转运、

信号转导、细胞骨架动态及细胞壁形态建成等过程提

供了更多的证据。在此基础上, 仍需结合遗传学、生

物化学和生理学方法, 进一步探究PM蛋白的生物学

功能。此外, 我们还需利用各种蛋白质富集技术、高

灵敏度的生物质谱技术以及生物信息学手段深入研

究PM蛋白质翻译后修饰(磷酸化、糖基化及氧化还原

修饰)和蛋白质互作等在植物逆境应答调控网络中的

功能。 
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Abstract  The plasma membrane (PM) is a crucial barrier between the protoplast and environment. In addition to main-
taining normal cellular homeostasis and plant nutrient status, the PM perceives and responds to various environmental 
stress. In recent years, plant PM proteomic investigations provide valuable information for insights into the molecular 
mechanisms of the plant in response to different biotic and abiotic stimuli. Plant PM proteomics have revealed diverse PM 
protein expression patterns in 10 plant species including Arabidopsis thaliana and Oryza sativa in response to biotic 
stress (e.g., Xanthomonas oryzae pv. oryzae infection) and abiotic stress (e.g., cold, salt, flooding, osmosis, high pH, Fe, 
nitrogen, abscisic acid, chitosan, and chitooligosaccharide). Studies have revealed the important role of the plant plasma 
membrane in response to stress by integrative analysis of plant PM proteomic information from recent publications, in-
cluding regulation of intracellular and extracellular signal transmission; material exchange and transport by transporter, 
channel protein and vesicle transport-related proteins; and perception and transmission of the stress signal by signal 
transduction pathways, such as membrane-associated G protein, Ca2+ signaling transduction, the phosphoinositide sig-
naling pathway, the brassinosteroid signal pathway and reversible phosphorylation of proteins, adapting the plant to 
stress. The research provides new clues at the protein level for understanding the molecular regulation mechanism of the 
PM stress response. 
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