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植物PLC-DGK/PA途径介导的渗透胁迫应答反应
贾哓玮#  贾羊羊#  司旭阳  潘延云*

(河北农业大学生命科学学院, 河北省植物生理与分子病理学重点实验室, 保定 071000)

摘要      肌醇磷脂依赖的磷脂酶C(PLC)是经典肌醇磷脂信号系统的重要组分, 它分解二磷酸

磷脂酰肌醇分子(PIP2)产生双信使IP3和DAG分子。动物细胞中DAG激活蛋白激酶C(PKC)参与调

节多种细胞功能。植物基因组中缺乏PKC的同源序列, DAG被二酰甘油激酶(DGK)进一步磷酸化

形成磷脂酸(PA), 形成新的植物特有的第二信使分子。酶蛋白PLC和DGK及其作用的底物和产物

形成植物特色的信号途径, 该信号途径在植物对非生物和生物胁迫的反应中发挥重要作用。该文

从蛋白信号分子的表达特征和脂质信号分子的含量变化等两个方面综述了植物特色的肌醇信号途

径PLC-DGK/PA在应答渗透胁迫反应中的作用。除了PLC-DG活性外, PA也可由磷脂酶D(PLD)产
生。该文还对两种途径产生的PA进行了讨论。
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Plant PLC-DGK/PA Pathway Mediated Osmotic Stress Response
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Abstract       Phosphoinositide (PI)-specific phospholipase C (PLC) is one of the important component of the 
canonical PI signaling system. Stimulation activates PLC, which hydrolyses phosphatidylinositol 4,5-bisphosphate 
(PIP2) into two second messengers: inositol 1,4,5-trisphosphate (IP3) and diacylglycerol (DAG). DAG activated 
protein kinase C (PKC) by which regulate a wide variety of cellular functions in animals. Plant genomes lack 
homologues of the PKC. Instead, plants utilize the phosphatidic acid (PA), phosphorylation products of DAG by 
diacylglycerol kinase (DGK), as a new plant-specific second messengers. These enzymes and their reaction substrates 
and products play important and multifaceted roles in plant response to abiotic and biotic stresses. In this paper, we 
reviewed the role of plant PLC-DGK/PA pathway in response to osmotic stress based on the expression characteristics 
of PLC and DGK and the changes of lipid signal molecules. In addition to PLC-DG activity, PA can also be produced 
by phospholipase D (PLD), and the actions of common and distinguishable among the different pathways will also be 
discussed.

Keywords       PLC; DGK; PA; osmotic stress

综述

中
国
细
胞
生
物
学
学
报



贾哓玮等: 植物PLC-DGK/PA途径介导的渗透胁迫应答反应 1565

肌醇磷脂依赖的磷脂酶C(phosphatidylinositol-
specific phospholipase C, PLC)是肌醇磷脂信号系统

的关键酶之一。肌醇磷脂(phosphoinositides, PIs)
是构成细胞膜脂质组分中的一种甘油磷脂类, 虽
仅占细胞膜脂质组分的1%, 却有着广泛的信号传

导功能。PIs头部肌醇环5个碳上的-OH分别可以

被不同的肌醇磷酸激酶磷酸化, 形成不同数目和组

合的磷脂酰肌醇分子(polyphosphoinositide, PPIs)。
其中4,5-二磷酸肌醇磷脂(phosphatidylinositol 4,5-
bisphosphate, PIP2)可以被PLC水解生成二酰甘油

(diacylglycerol, DAG)和三磷酸肌醇(inositol 1,4,5-
trisphosphate, IP3)两个信号分子, IP3启动胞内钙库

形成Ca2+信号, DAG进一步激活蛋白激酶C(protein 
kinase C, PKC), Ca2+和PKC引起一系列效应酶活性

的变化, 成为动物细胞中经典的双信使途径[1]。随

着研究深入, 人们发现, 其他-OH位点被磷酸化的

各种PPIs分子和IP3衍生的各种多磷酸肌醇分子

(inositolpolyphosphate, IPPs)也具有信号分子的功能, 
这些分子和催化其产生的各种激酶、磷酸酶等共同

形成了复杂、精细的肌醇磷脂信号系统, 在介导胞

外信号的跨膜转导、调节动物的生长发育中发挥着

重要的作用。对该系统的阐释被誉为是胞内信号系

统研究史上的一个里程碑[1-2]。

植物磷脂酰肌醇系统与动物模型相比有很

大的不同。第一, 植物细胞中的PIP2含量极低, 
PLC可能更多的以含量更高的4-磷酸磷脂酰肌醇

(phosphatidylinositol 4-bisphosphate, PIP)为底物; 第二, 

植物基因组中缺乏与IP3受体, 即Ca2+通道基因同源

的序列, 而PLC水解产物IP2/3依然能够影响细胞内的

Ca2+水平, 推测是通过IP6(IP2/3进一步磷酸化的产物)
为媒介的, 但其作用机制还不清楚, 而IP2/3衍生的多

种IPPs分子可能都具有多样化的信号功能; 第三, 植
物基因组中缺乏与PKC基因同源的序列, PLC另一个

水解产物DAG被二酰甘油激酶(diacylglycerol kinase, 
DGK)磷酸化成磷脂酸(phosphatidic acid, PA)发挥功能, 
PA成为植物特有的重要的第二信使[3-6]。有人认为, 
植物细胞中, 催化PIP形成DAG最终形成PA的三个酶

PI4K、PLC和DGK, 它们彼此之间作用偶联, 组成了

植物特色的肌醇磷脂系统里重要的信号途径之一, 即
PI4K-PLC-DGK途径(图1)[6-8]。

植物的固着生长使它不得不应对众多的生物

和非生物刺激, 其中以盐、干旱、冷、热等造成

的渗透刺激是植物生长的主要限制因素[9-11]。膜

脂信号分子通过介入到不同的细胞过程如离子

通道运输、氧化胁迫途径、ABA途径以及囊泡

运动和细胞骨架运动等, 参与到植物对渗透胁迫

的应答反应中[9-10]。基于磷脂的信号除了肌醇磷

脂依赖的PLC信号途径外, 还有以水解结构磷脂

[如磷脂酰胆碱(phosphatidylcholine, PC)和磷脂酰

乙醇胺 (phosphatidylethanolamine, PE)]的磷脂酶

D(phospholipase, PLD)、磷脂酶A2(phospholipase, 
PLA2)以及肌醇磷脂3-磷酸激酶(phosphatidylinositol 
3-kinase, PI3K)等为核心的传导途径[6,11], 它们都可以

被渗透压力激活, 但是哪个组合被激活有可能与胁

图1   植物肌醇磷脂信号系统中的PI4K-PLC-DGK途径(根据参考文献[6-8]修改)
Fig.1   Plant PI4K-PLC-DGK pathway of phosphoinositides signal system (modified from references [6-8])
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迫强度的大小有关[6-12]。本文综述了PLC-DGK/PA
途径调节植物应答渗透胁迫反应的研究进展。

1   PLC及其底物与产物应答渗透胁迫的

特征 
1.1   PLC在渗透胁迫中表达活性的变化  

动物PLC的研究始于20世纪50年代末, 至80年
代末期人们对它的功能和作用的分子机制有了深刻

的认识[1-2]。第一个植物PLC的cDNA于1995年在拟

南芥中被克隆[13], 随后人们在燕麦、大豆、马铃薯、

烟草、绿豆、百合、矮牵牛、水稻、玉米、小麦及

番茄等多个物种中也相继获得PLC基因序列[14-22]。

动物PLC根据结构域特征划分为β、γ、δ、ε、η和ζ
等6种亚型[1-2], 目前克隆到的植物PLC结构均与动物

细胞中最简单的PLCζ亚型相似[5](图2)。植物中虽然

只发现了这一种亚型, 但是每个物种中的PLC基因

都是以多成员的家族形成存在, 不同的成员可能参

与了不同的生长发育过程或者应答了不同的环境刺

激[20-21]。  
PLC在植物中有基础的表达活性, 但更多情况

下是被诱导表达。多种生物和非生物胁迫等均能导

致其表达变化[21]。高盐等渗透胁迫时, PLC表达量

和活性被迅速诱导[21-22], 表达量的改变也改变了植

物对胁迫环境的耐受性。拟南芥中AtPLCs家族有

9个成员, 表达水平较低的AtPLC1/3/4/5等成员, 在
盐、干旱、冷及ABA处理下分别上调了2~5倍[21-23]。

AtPLC4的基因缺失表达突变体plc4的幼苗表现出对

盐胁迫的不敏感性, 过表达的转基因幼苗表现出盐

敏感性表型, 显示AtPLC4负调节拟南芥幼苗的耐盐

性[24]。AtPLC3参与了根发育、种子发芽和气孔开

放的过程, 其过表达植株的根系结构及种子萌发并

没受到影响, 但增加了植物对干旱的耐受性[25]。水

稻基因组中有四种PLC, OsPLC1/2/3在盐和干旱刺

激下表达上调, OsPLC4显著下调[18], 其中, OsPLC1
在盐胁迫环境中上调最高, 敲除OsPLC1基因的植株

在含高浓度盐的水培环境中生长8天后, 存活率仅

30%多, 野生型水稻为70%, 而OsPLC1转基因超表

达体则100%存活[26]。玉米ZmPLC基因在高盐、脱

水、冷或低渗胁迫条件下上调, 过表达ZmPLC1的转

基因玉米耐旱性明显提高[27]。过表达BnPLC2的油

菜, 不仅提高了抗旱性, 并且多种基因受到调控, 激
素分布的模式也发生了改变[28]。另外, 在渗透胁迫

中表达增强的还有小麦TaPLC1/2[19]、绿豆三种PLC
中的VrPLC3[16,29]和马铃薯的StPLC[14]。其中, 马铃薯

的3个StPLCs成员中, StPLC1的基础表达水平最高, 
StPLC2最低, 而干旱下StPLC1表达量降低, StPLC2
表达量激增[14]。

PLC被激活后, 水解PIP、PIP2形成DAG和IPPs
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EF: EF手型结构, 钙离子结合结构域; X和Y结构域构成PLC的催化中心; C2: 钙离子及脂质分子结合结构域; C1: 细胞膜脂质分子(如DAG)结合

结构域; DGKc: 二酰甘油激酶催化域; DGKa: 二酰甘油激酶附属域; T: 推测的跨膜结构域; CBD: 钙调蛋白结合结构域。

EF: EF hand, Ca2+/lipid binding membrane targeting; X and Y, catalytic site and PIP2 binding; C2: Ca2+/lipid binding membrane targeting; C1: lipid, 
such as DAG binding membrane targeting; DGKc: catalytic domain of DGK; DGKa: accessory domain of DGK; T: putative transmembrane domain; 
CBD: Ca2+ binding domain.

图2   植物PLC和DGK的蛋白结构域及其作用(根据参考文献[1,2,5,41]修改)
Fig.2   PLC and DGK domain structures and potential functions in plants (modified from references [1,2,5,41])
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分子, 而这四类分子本身也是信号分子, 介导植物对

胁迫产生应答反应。 
1.2   PLC相关膜脂分子在胁迫下的含量变化及信

号功能

PLC定位于质膜上, 或在胁迫下从细胞质募集

到质膜, 水解包括PIP、PIP2甚至PI等底物[26]。利用

原核表达系统获得的不同物种的PLC重组蛋白, 均
能水解这些肌醇磷脂。如拟南芥AtPLC1-GST融合

蛋白的酶活性受Ca2+调控, 低浓度下以PIP2为底物, 
而高浓度的Ca2+下优先以PI为底物[13], 大豆和番茄

的PLC融合蛋白对PIP和PIP2都显示出较高的水解

活性[14,20], 而OsPLC1水解PIP的效率高于对PIP2的
水解[26]。

研究膜脂分子的分布及含量的有效方法之一

是利用生物传感器技术, 即选取与特异膜脂分子结

合的核酸序列构建与GFP等报告基因融合的表达

载体, 遗传转化到目标材料中, 荧光标记的区域和强

度即显示了膜脂分子的分布和含量。PH(pleckstrin 
homology)结构域可分成不同的种类, 不同的PH可与

不同的膜脂分子结合, 来自动物PLCδ1的PH结构域可

与PIP2特异结合, 而来自动物FAPP1接头蛋白的PH结

构域可与PIP特异结合[30](图1)。另外, 32PO4
3–标记结

合薄层色谱法可以检测各种膜脂分子的浓度[26]。

借助生物传感器的研究显示, 盐与干旱等渗透

胁迫激活的PLC, 对PIP和PIP2两种底物的作用是不

一致的, PIP浓度下降, PIP2含量往往不降反而升高。

例如: 在水培的拟南芥[31]和拟南芥T87培养细胞[32]

的培养液中, 施加氯化钠后, 几秒内IP3就上升, 随
后PIP2也出现上升, 上升速度较IP3慢; van Leeuwen
等[33]利用烟草细胞(BY-2)和拟南芥幼苗的研究也

发现, 施加PLC的抑制剂U73122或盐刺激后, PIP2
瞬时积累到细胞膜上; 检测用32PO4

3–标记的水稻叶

片膜脂分子发现, 原本非常少量的PIP2在盐胁迫刺

激下30分钟内浓度迅速增加了4倍[34]。总之, 植物

PIP2含量少到难以检测到, 但渗透胁迫可使其增加

4~20倍[31-34]。研究者认为, PIP2受渗透胁迫后含量

升高, 其中较小的一部分用于被PLC分解形成IP3发
挥作用, 而大部分可能被用于与IP3信号传导事件不

同的其他作用途径。目前已确认PIP2既是PLC的底

物, 也可以作为信号分子独立行使功能, 是一种普

遍的渗透胁迫反应的应答分子[9]。虽然, 目前尚不

清楚PIP2直接调控的蛋白是什么, 但是知道了增加

的PIP2可能通过以下的细胞过程调控植物的应答反

应: (1)参与调控离子通道, 通过抑制阴离子通道活

性而调节气孔的开放[33]; (2)参与网格蛋白包被囊泡

的组成(在高渗处理的洋葱表皮细胞中检测到PIP2
与网格蛋白的共表达定位)[35]; (3)参与微管的重组, 
调节高渗下质壁分离的原生质体的体积[36]等。

植物细胞中PIP高度富集于质膜, 这与其他真

核细胞中PIP2含量较高的特点显著不同, 已经成为

植物质膜的关键标志[3,6], 如水稻幼苗中PIP的浓度

是PIP2的28倍[26]。很多实验证实, PIP是植物PLC主
要的水解底物, 如检测导入YFP-PH(FAPP1)的烟草

BY-2细胞和幼苗, 都发现渗透胁迫造成了PIP从质

膜上瞬时消失[33]。32PO4
3–标记的野生型拟南芥和

AtPLC3过表达体中, 干旱刺激后PIP2都显著增高, 
PIP则显著下降, PA也上升[25]。PLC水解PIP, 形成了

DAG和IP2信使分子, 但是, PIP分子除了被分解成

信号分子外, 自身也承担着重要的传递信号的功能。

Simon等[37]最近的研究认为, PIP在质膜上的大量积

累, 形成膜表面电荷特征, 具有控制PINOID(生长素

运输调控蛋白)和MAKR(膜相关激酶调节蛋白)家族

多种蛋白的质膜定位与功能实施的作用, 参与对植

物生长发育和应答胁迫的调控过程。

PLC水解产物DAG, 是仍滞留在膜上的膜脂类

分子。植物细胞膜系统中DAG含量很低, 利用DAG
生物传感器YFP-C1(PKCγ)检测烟草BY-2细胞或拟

南芥幼苗, 只能在胞质溶胶中检测到少量的荧光标

记, 但渗透刺激后则出现在膜上, 意味着DAG也行

使信号的功能[33,38]。在小麦中获得了一个DAG结合

蛋白, 为TaCHP, 该蛋白是富含三种氨基酸(Cys、His
和Pro)的锌指蛋白, 具有三个不同的C1结构域, 定位

于细胞质膜和细胞核, 也作为转录因子发挥作用。

TaCHP以ABA依赖性和非依赖性两种方式参与植物

应答盐胁迫的反应, 通过提高清除ROS能力来赋予

植物耐盐性, 被认为在磷脂-ROS-盐响应性信号传导

途径中起到交联作用[39]。

1.3   IP6信号分子的作用

除了生成DAG, PLC水解PIP和PIP2后还生成水

溶性的IP2、IP3, 这两个分子进一步磷酸化形成IP6。
IP6在植物中有多种生成途径以及生物学功能, 它可

以作为渗透调节物参与植物对渗透胁迫的应答。但

是由PLC途径产生的IP6是作为信号分子发挥作用, 
可以引发Ca2+信号的产生、激活F-box相关信号传导
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途径、调节基因表达等, 这些也是植物应答渗透胁

迫的重要措施之一[3-7]。例如: 盐处理的拟南芥幼苗

中会有脯氨酸积累, 但在施加了U73122的盐处理的

幼苗中, 脯氨酸含量并未升高, 同时脯氨酸生物合成

的关键酶吡咯啉-5-羧酸合成酶(P5CS)的转录水平降

低, 分析认为, IP3或其衍生物IP6对盐胁迫时脯氨酸

的积累是必需的[40]; 水稻OsPLC1的研究显示, 胁迫

诱导的Ca2+信号依赖OsPLC1, 并且PLC介导的Ca2+

信号传导对于控制叶片中的Na+积累是必需的, 进而

建立植物整体的耐盐性[26]; 前述AtPLC4负调节拟南

芥幼苗的耐盐性研究中, 使用水母发光蛋白作为

plc4突变体和AtPLC4 OE幼苗中的Ca2+指示剂, 显
示AtPLC4正向调节盐诱导的Ca2+增加, EGTA螯合

掉Ca2+能够部分挽回AtPLC4 OE幼苗的盐敏感表

型。在plc4突变体和AtPLC4 OE幼苗中, 应答盐胁

迫的基因RD29B、MYB15和ZAT10的转录分别被

相反的激活或抑制, 显示了AtPLC4对这些基因的

调控作用[24]。 

2   DGK与PA应答渗透胁迫的特征
2.1   DGK表达活性的变化及其产生的PA

DAG之所以含量低是因为它很容易被DGK磷

酸化形成PA。DGKs是独特而保守的脂类激酶家族, 
动物细胞中有10个不同的DGKs家族, 归为5个不同

的类型[41]。植物中首先在烟草[42]和小麦[43]中检测出

DGK活性, 随后分别在拟南芥、番茄、玉米、水稻

和苹果等物种中获得了编码DGK的基因序列[44-50]。

根据结构及系统发育, 植物DGK被分成3个簇, 其中

结构最复杂的簇I与动物细胞中最简单的DGKɛ型结

构相似[41](图2)。3个簇中都有成员被检测出激酶活

性[44-50]。

DGKs与PLC相似, 基因的表达也受胁迫诱导。

每种植物中的DGKs基因都有多种亚型, 而不同亚

型对渗透胁迫的应答也有各自的时空效应[41,51]。冷

胁迫下拟南芥幼苗的转录组数据显示, 大约3 h时
AtDGK1被先诱导, 并持续较长时间, 而同属于簇I的
AtDGK2在胁迫晚期(24 h)被诱导, 表明两个结构相

似的DGK分别受到调节并在冷应答中具有不同的

功能[51]; 玉米的3个ZmDGKs基因在受到干旱、冷刺

激下表达均升高[47]; 在苹果中获得8个DGK基因序

列, qRT-PCR分析其中6个成员的表达情况发现, 干
旱、盐以及ABA对其都有诱导作用, 其中MdDGK2

和MdDGK7分别被干旱和盐胁迫诱导后, 相对表达

提高了约20倍[49]。DGK可以通过调节相关基因的表

达使得植物应答盐胁迫的刺激, 如CIPK是与钙调磷

酸酶B样蛋白相互作用的蛋白激酶, 水稻OsCIPK15
的过表达能够提高幼苗的耐盐性[52], 盐胁迫下, 
OsCIPK15被诱导表达, 表达量提高20倍, 但是利用

RNAi方法获得的沉默OsDGKs的水稻中, 该基因表

达只被诱导了10倍, 暗示了OsDGK调控OsCIPK15
基因的表达[48]。

DGKs被激活后总是伴随PA的产生。PA是结构

最为简单的甘油磷脂分子, 头部基团仅由磷酸构成。

PA在细胞中具有双重作用, 一个是作为磷脂生物合

成的中间体, 另一个就是作为信号分子起作用。 作
为信号分子的PA在细胞中含量极微, 但其变化的幅

度对于植物来说至关重要[41]。从拟南芥、水稻、烟

草和番茄到藻类细胞, 盐胁迫后数秒至数分钟内即

可产生DGK水解的PA, 通常还伴随着PIP2水平的增

加[41-42,46,48,53], 用甘露醇和PEG模拟的干旱也可以检

测到由DGK催化生成的PA[54]。现已确认, DGK对植

物响应渗透胁迫的调节是通过第二信使PA介导的, 
但是PA做信使分子, 生成渠道除了PLC-DGK途径

外, 还有一条PLD途径[5-6,41,55](图1)。
2.2   PLD水解作用产生的PA 

PLD对磷脂分子水解的部位是靠近头部基因

一侧的磷酸二酯键, 通常以含量较多的结构磷脂

PC和PE为底物, 水解下头部基团, 直接获得PA分

子[5,41,56-57](图1)。需要说明的是, PLC-DGK途径产

生的PA与PLD产生的PA分子因烃链的差异(长度及

不饱和键数)具有不同的分子属性, 而烃链也参与了

PA与结合蛋白的相互作用, 所以两条途径产生的PA
作用机制也不尽相同[5,41,57]。研究中可以用以下方

法区分两条途径产生的PA: 第一, PLD的转磷脂酰

基反应, 该反应是指在伯醇分子(如1-丁醇)存在的

情况下, 该分子成为PLD最适合的底物, 在PLD的作

用下生成磷脂酰丁醇, 从而使得PA的生成受到抑制, 
所以磷脂酰醇的形成已被用作PLD活性的指标, 丁
醇(或乙醇)也被用做抑制PLD/PA产生的抑制剂; 第
二, “差异标记法”,  当组织或细胞用32PO4

3–预标记时, 
32PO4

3–很快能标记到ATP上, 所以使用32PO4
3–-ATP进

行磷酸化形成的PIP、PIP2和PA很快被标记, 而结构

磷脂PE、PI、PG等也被标记, 但要慢得多。前者达

到同位素平衡需要几分钟, 而后者需要6天[41,55-57], 所
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以Arisz等[41,56]将DGK产生的PA形容为快速反应, 而
PLD产生的PA为慢速反应; 第三, 还可以根据烃链的

结构, 即长度和双键的数目来区分PA分子来源于哪

种甘油磷脂的水解[41]。另外, 利用基因敲除突变体

等遗传学方法也可以判断不同来源的PA。

大量研究证明, PLD/PA也广泛参与了植物对渗

透胁迫的应答反应[41,54-58]。PA信号分子的重要作用

让人们意识到, 除了PLD, DGK是在应答生物和非生

物胁迫反应中的第二个产生PA的中心[41]。PA通过

与之结合的蛋白传递信号, 现在已经发现了一些与

PA结合的蛋白质靶标, 但参与这些相互作用的PA分

子是否来自PLD或DGK仍有待阐明[6,41,58]。仅以植

物应答渗透胁迫的生理过程而言, 两者虽然都参与

了调节活动, 但作用方式却显著不同。下面仅综述

渗透胁迫中目前所了解的两种途径之间的差异与联

系。 
2.3   PLC-DGK/PA与PLD/PA对渗透胁迫的应答

首先, 两条途径在相同的胁迫下均能够起作用, 
但应答的时空特征不一致, 形成两条途径或独立、

或平行发挥作用的模式。对于盐胁迫刺激, 两条途

径对胁迫程度的感知是不一样的。例如: 以水稻叶

片为材料的研究显示, 盐处理后PA与PIP2都迅速增

加, 却未检测出PLD/PA的活性[34]; 但在盐芥中, 甘露

醇诱导的脯氨酸积累被PLC抑制剂U73122适度抑

制, 而它被PLD的抑制剂1-丁醇强烈抑制[59]。用一

种模拟盐生植物的盐生梭菌进行检测发现, 在无刺

激和中度盐胁迫(200 mmol/L NaCl)情况下, PLCs负
向控制脯氨酸积累, 而PLD在无胁迫时对脯氨酸的

积累没有作用, 但是在严重胁迫(400 mmol/L NaCl或
400 mmol/L甘露醇)下正调控脯氨酸积累[60]。植物应

答低温胁迫的生理过程也受到这两条途径的调控, 
不同物种中都检测到PLD、PLC或DGK各基因家族

中的成员在低温处理后表达发生变化[45,56,61-62]。拟南

芥悬浮培养细胞受0 °C以上的冷胁迫刺激后迅速产

生PA, 在前10分钟, DGK作用占优势, 催化产生的PA
占总量的80%, 而后期PLD活性占主导地位[63]。导致

结冰的冻结损伤也触发大量PA的形成, 主要是通过

PLD活性。Li等[64]提供的数据显示, 敲除PLDδ基因

的拟南芥对冷冻更敏感, 过表达则增加了其冷冻耐

受性。这些数据显示, PLC-DGK/PA途径较PLD/PA
途径应答速度快, 对程度低的胁迫刺激敏感; 而在较

强胁迫刺激时主要由PLD/PA发挥作用。

其次, PA下游的效应物也不尽相同。Vergnolle
等[62]研究了拟南芥悬浮细胞对冷应激反应的转录

组, 并使用PLC和PLD的抑制剂来检测两条途径的

关系发现, 通过PLC调控的58个基因和通过PLD调

控的87个基因中, 只有9个基因是两条路线的共同下

游组分。在冷诱导的基因中, 有7个既被PLC激活又

被PLD激活, 只有1个基因被两者共同抑制。这些结

果支持这样的想法, 即PLC和PLD虽然都通过PA传

递信号, 但不同的PA是在两个不同的传导途径的上

游, 导致植物产生不同的冷应答反应[62-63]。

PA的分子靶标的鉴定是澄清PA信号功能的关

键。已有文献报道, PA结合多种蛋白质, 包括转录

因子、蛋白激酶、脂质激酶、蛋白质磷酸酶和涉及

囊泡运输和细胞骨架重排的蛋白质[41,58]。如乙烯信

号的负调控因子蛋白激酶CTR1[65]和ABA途径负调

控因子ABI1[66], 都被PA招募并抑制; 来自PLD的PA, 
可以与微管相关蛋白MAP65-1相互作用, 增强微管

的聚合性, 从而提高了植物的耐盐性[67]。其他与PA
有亲和力的蛋白还有SnRK2(被渗透胁迫激活的SNF
相关的蛋白激酶2)[54]等。但是, 目前较清楚的是, 
ABI1、MAP65-1结合的是PLD/PA, SnRK2是在PLC-
DGK/途径中被鉴定出的, 其他蛋白结合的PA来自哪

种途径, 还没有更多的证据。目前关于PA的结合域

还不清楚, 人们提出“静电/氢键开关机制”用于解释

PA与效应蛋白的结合机制[54,58]。还有人根据渗透胁

迫下经常出现的PA与PIP2均升高的现象, 推测PA可

能与PIP2共同起作用以募集蛋白质形成复合物或局

部改变膜特性以产生生物学效应[58]。因此, 两种途

径的功能上的差别, 还需要从PA入手, 获得更多的

数据才能进行辨别。另外, 两条途径间应该存在着

协调作用。在与PLD/PA结合并且活性受其影响的

蛋白中, 有一个是拟南芥的PIP5K1[68], 该酶催化PIP
形成PIP2, 暗示PLD途径对PLC途径组分的调节; 还
有一些PLD亚型会被PIP2激活[69], 显示PLC途径的信

号分子参与了PLD途径。综上, 两条途径间既有可

能平行起作用, 也可能彼此交叉。

做为第二信使分子, PA也会在完成使命后, 被
PAK催化形成二酰甘油焦磷酸(DGPP)(图1)[3,6]。DGPP
是一种新发现的磷脂, 其形成一方面减弱了PA水平, 
另一方面DGPP分子也具有传递信号的作用, 也被认

为是植物的第二信使, 在植物受到渗透胁迫时, 该分

子的浓度常常伴随着PIP2和PA一起升高[11,26,32,41]。
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3   总结与展望
磷脂是细胞膜的组成部分, 也是产生细胞信号

分子的丰富来源。人们对磷脂信号的研究由来已久, 
但近期才逐渐将磷脂尤其是PI信号系统与植物生物

学的中心问题结合起来。各种磷脂酶在植物生长、

发育以及对非生物和生物刺激的反应中起着不同但

都很重要的作用, 但对其作用机制的研究尚未深入。

PIs信号系统是十分精细又极其复杂的, 研究显示, 
细胞中肌醇磷脂PIs的组成是相对稳定的, 这种PIs稳
态对发育和应激反应是十分重要的[4-9,41,58]。 近年提

出的PI4K-PLC-DGK途径, 作用结果可能主要影响

了PIs的稳态[6-8]。研究认为, PI4K-PLC-DGK途径的

基础活性维持着未受刺激细胞的静息稳定状态, 一
旦细胞受到胁迫, PI4K、PLC和DGK活性会发生变

化, 进而改变PI、PIP、PIP2、DAG和PA等信号分子

的含量甚至定位。而“胁迫”条件下的信号传导途径, 
也并不是简单在基础条件下发挥作用的途径中对各

组分的“逆转”或是相反的“增强”[6-8]。所以对PIs信
号系统作用机制的解析还有很长的路要走。越来越

多的研究已经开始整合基因操作、精细的膜脂分子

的分析、分子相互作用以及细胞和生理分析来确定

包括PLC的各种磷脂酶及其衍生分子的功能。对磷

脂酶的深入分析在认识植物生长和应答胁迫刺激的

生理机制方面有着重要的意义。
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