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摘 　要 :在病原菌与植物初步接触并企图定植期间 ,有一系列的识别活动 ,其中包括物理学和生化
识别等. 二者的相互关系 ,将直接影响以后的侵染. 在病原真菌侵染过程中 ,不仅对植物细胞有一个酶解
的过程 ,还有一个物理挤压的过程. 后者的应力刺激几乎总是能够引起细胞壁相关的防卫反应 ,诸如细
胞外超氧化物的产生和胼胝质的沉积等. 化学信号和力学信号诱导的有机结合才能引发完整的细胞防
卫反应. 和哺乳动物细胞相似 ,植物细胞对于力学信号的感知和传导依赖于细胞壁和细胞膜之间的粘
附 ,该粘附是由包含 RGD (A rg2Gly2A sp)序列多肽特异介导的 ,并且该粘附为植物细胞壁相关防卫基因
表达所必需.
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　　在以往的研究中 ,大多把目光集中在病原菌分泌
的毒素和酶类等化学信号对植物的刺激方面. 然而仔
细探究病原菌的侵染过程 ,特别是研究非亲和互作诱
导的植物系统抗性 ,在植物被病原菌侵染的整个过程 ,

不仅有酶解过程 ,在病原菌最初入侵阶段 ,对细胞壁的
物理挤压而产生力学信号也会引起细胞壁相关的防卫
反应. 对于这些力学信号的感知 ,越来越多的研究表
明 ,在植物细胞内存在类似哺乳动物细胞的整合素蛋
白和胞外粘附性蛋白 ,并且二者之间的相互作用 ,产生
了细胞膜 -细胞壁之间的粘附 ,感受力学信号 ,并和细
胞壁相关的防卫反应相关 [ 1 ] . 那么 ,在植物细胞中 ,力
学信号是怎样被感知和传递的 ? 真菌入侵植物时引起
的应力刺激对植物防卫反应发生有何重要意义 ? 笔者
就针对这些问题做出总结和探讨.

1　应力刺激引起的细胞防卫反应

在病原菌与植物初步接触并企图定植期间 ,有一
系列的识别活动 ,其中包括物理学和生化识别等 ,二者
的相互关系 ,将直接影响以后的侵染 [ 2 ] . 以活体营养
的植物病原真菌为例 ,真菌孢子萌发产生芽管 ,在真菌
侵染植物企图定植的最初阶段 ,芽管会对植物细胞壁
造成一定的物理挤压 ,感应这些物理信号足以引发植
物细胞防卫反应的发生 ,例如诱导植物体内活性氧的
迸发和细胞质的重排等. 随着芽管的进一步深入 ,穿透
细胞壁时才会引起细胞壁增厚以及乳突的形成 ,这和

刺伤细胞形成侵入栓相似. 一旦真菌的侵染丝接触到
植物细胞膜 ,寡糖或多肽类生化激发子才会起作用.

Sabine等 [ 1 ]利用微管吸吮技术模拟并放大真菌入侵植
物细胞的过程 ,并用钨针对欧芹的悬浮培养细胞进行
局部的机械刺激 ,将化学信号和物理信号分开 ,分别考
察各自产生的效应. 试验结果表明 ,病原菌在试图入侵
时 ,植物细胞不仅感知化学信号 ,而且还感知机械信
号 ,这两种信号的有机结合才使得细胞作出完整的防
卫效应 (见表 1) ,二者的作用具有时序性. 这种诱导产
生的植物自我防卫反应具有对机械刺激和化学刺激
(主要是酶类 )的非特异性和广谱性.

表 1　植物细胞壁相关的防卫效应

细胞形态学变化
(由真菌侵染诱导 )

生理生化变化
(由真菌侵染或激发子诱导 )

胞质环流增加 质膜的离子流

细胞骨架重排 活性氧产生

细胞核迁移 蛋白质磷酸化状态的改变

胞壁物质附着 (如木质素沉积 ) 基因活性变化

超敏细胞死亡 产物积累 (植保素等 )

细胞壁增厚　胼胝质物质沉积 防卫相关酶活的变化

2　植物类整合素蛋白在力信号传导中的作用

哺乳类动物细胞的研究揭示了细胞膜上的整合素
蛋白在细胞力学信号传导上具有重要作用. 整合素蛋
白是跨质膜的蛋白 ,由α、β亚基组成的异二聚体. 它
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的胞外域结合胞外基质 ( ECM ) ,胞内域与细胞骨架相
连接. 整合素可参与细胞与胞外基质、细胞与细胞之间
的粘连、机械力的感受 ,并可通过酪氨酸蛋白激酶系统
和丝氨酸蛋白激酶系统介导细胞的信息传递 [ 3 - 4 ]

. 所
以 ,整合素是力在细胞外基质与细胞骨架之间双向传
递的分子连接 [ 5 ]

. 许多研究表明 ,在哺乳类动物细胞
的胞外基质和植物细胞壁之间存在许多共同点 ,因此 ,

植物细胞壁可看作是高等植物细胞的胞外基质 [ 6 - 7 ]
.

细胞对力学信号的感受和传递系统可描述为“细胞外
基质 -整合素 -细胞骨架 (微丝 ,微管 ) ”,由于细胞核
位于微丝网中 ,整合素信号引起的细胞骨架的重组可
能直接修饰了染色质的结构 ,从而使基因表达发生变
化. 生物学家认为 ,活细胞线性的硬化以响应通过细胞
表面受体传递的机械应力 ,机械信号再通过细胞骨架
的几何形状或分子结构依赖于力的变化而转化为生化
响应 ,这一过程就称为力化学信号的传导过程 [ 8 ]

. 也
许在植物细胞中存在的信号传导系统和动物细胞中的
“ECM -整合素 - 细胞骨架 ”的信号传导系统不尽相
同 ,在植物细胞中细胞壁和细胞膜之间的粘附结构在
传导信号方面有着非常重要的作用 [ 9 ]

.

随着研究的不断深入和扩展 ,人们推测在植物细
胞中 ,也存在类似整合素蛋白的结构. Schindler等 [ 10 ]

首次报导从植物中检测出类整合素 ,近几年来 ,对植物
类整合素的存在、定位、功能、结构、组成、基因等研究
也迅速增多 [ 11 ] . Anne - Marie等利用人的β1 整合素抗
体在玉米愈伤组织中进行免疫检测 ,发现了类整合素
蛋白 [ 12 ]

. 此外 ,在大豆根尖悬浮细胞中 ,豌豆上胚轴细
胞 ,高盐胁迫下西红柿悬浮细胞 ,洋葱表皮细胞等都发
现有类整合素存在 [ 10, 13 - 15 ]

. 张爱华等人利用人整合蛋
白 (αvβ3 /β5 )的多克隆抗体证明类整合素蛋白存在于
蚕豆保卫细胞的质膜上 ,并利用共聚焦激光扫描显微
镜观察表明 ,类整合素蛋白主要分布在背壁的细胞膜
上 ,这与保卫细胞和表皮细胞之间的信号传导是一致
的 [ 16 ]

. Caunut等 [ 17 ]在纯化的拟南芥细胞膜上还发现
了 RGD肽的结合位点 ,且每个细胞约有 40～200个 ,

并且从拟南芥中克隆了和真菌、昆虫和人类相似的整
合素的部分序列 [ 18 ]

. 在植物中 ,细胞膜和细胞壁之间
的粘附 ,花粉管的伸长 ,植物对盐胁迫的适应性以及对
重力的感知都被认为是由 RGD相关的类整合素蛋白
和 ECM之间的连接介导的 [ 19 - 21 ]

. 所有的发现表明 ,无
论是动物系统还是植物系统 ,至少在质膜和 ECM之间
都存在着相互作用及信息交流. 所以 ,整合素分子不仅
是一个粘附相关的功能装置 ,还具有传递信号的作用.

对于这些系统所具有的相似性的进一步的证据都是通
过包含 RGD序列的多肽处理植物观察得出的结果.

3　RGD 特异介导的粘附在力信号传导中的
作用

　　研究表明 ,防卫基因的表达依赖于细胞壁和细胞
膜之间的粘附. 而包含 RGD序列的多肽可以特异的干

扰细胞壁和细胞膜之间的粘附 ,从而阻断了二者之间
的信息流 ,结果使得真菌的侵染效率增高 [ 22 - 23 ] . Kiba

等 [ 24 ]在豌豆的质膜和细胞壁上分别检测到了类整合
素蛋白和玻璃纤连蛋白 ,并且它们之间的连接是 RGD
肽 ,而非 RGE肽. 但 RGD肽并不直接影响豌豆细胞壁
中的 ATP酶活性和超氧化物的产生. 可见 ,植物细胞
壁对真菌侵染信号的识别以及假定的第二信使的传递
都是通过 RGD相关的质膜 -胞壁之间的粘附介导的.
但究竟是如何作用的 ,还需要进一步研究.

Margaret研究酵母细胞时发现 ,一些酵母菌和丝
状真菌通过 RGD 介导的相互作用粘附在寄主细胞
上 [ 25 ] . 而只有通过 RGD介导的细胞间的相互识别 ,真
菌才能成功地粘附在寄主细胞表面 ,为进一步入侵寄
主细胞奠定了必要的基础. 可见 RGD相关的粘附在植
物抗病信号的传导中具有举足轻重的作用. 这为进一
步认识病原物 -寄主之间的互作提供了新的思路.

4　结束语

综上所述 ,植物细胞外基质 ECM ,除了构成细胞
壁的功能外 ,还具有信号通道的功能 ,各种信号分子汇
集与此. 此外还担当质膜上受体的胞外连接域 ,使得胞
外信号畅通无阻地传递到胞内. 而跨质膜的整合素分
子的聚集和构型改变是细胞响应各种机械应力的起
始 ,并由此导致一系列胞内信号事件的级联反应. 由
RGD介导的细胞壁和细胞膜之间的粘附 ,使得病原微
生物在企图入侵植物时 ,植物细胞能很快感受到因病
原物对植物细胞壁表面的物理挤压而产生的力学信
号 ,并通过力信号传导迅速而准确地传递到细胞内部 ,

使得防卫基因活化 ,细胞作出防卫反应.

植物在识别“自身 ”和“异己 ”,信号传递、防卫反
应的产生等方面都显示了与动物免疫应答的对应性.
在哺乳动物中 ,整合素和细胞骨架在细胞力传导中的
作用已经研究得较为深入. 也许植物类整合素在结构
上或基因上与动物整合素有差异 ,但这些分子可能通
过相似的机制介导植物细胞对体内外环境信号的感知
和传导. 如能将动物和植物的防御功能和机制的研究
结合起来 ,全面考察各种信号对细胞自身防卫反应的
贡献 ,就可以完善信号传递网络 ,进而探讨应用于农业
生产防治植物病害的可能性 ,这也是植物抗病生理和
分子生物学研究的热点之一 ,而物理诱导抗病性的研
究 ,必将为植物保护和植物病害治理开辟一个崭新的
领域.
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Abstract: During the period of the p rimary contact time, there are series of recognition between the Fungal pathogens

and the p lant cell , which include physical and biochem ical recognition. The results affect the infection directly. In the

p rocess of penetrating p lant cellwalls, there is not only an emzymolysis to p lant cell wall, but also a mechanical squeeze

to the cellwall. The latter almost trigger cell2associated defense response, such as extracellular hydrogen peroxide gener2
ation and callose doposition The comp lete cell wall2related defence response will be induced by mechanical signal and

chem ical signal together. Being to with the mammalian cell, in p lant cell wall intergrin2like p roteins have response to

perceive the mechanical signal, which is via RGD (A rg2Gly2A sp) motif, and the p lasma membrane2cell wall adhesion is

required for exp ression of p lant defense responses during fungal penetration.

Key words: stress stimulate; fungal pathogens; defence response; intergrin2like; signal transduction
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