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摘  要 

植物在生长发育过程中，经常受到各种非生物胁迫的影响，如干旱、高温、盐碱、重金属等。为了适应

环境变化和抵御外界胁迫，植物发展了多种防御机制。本文主要探讨了植物应对非生物胁迫的防御机制，

包括代谢积累、调控和防御机制三个方面。首先，文章介绍了植物在面对非生物胁迫时的代谢积累策略。

植物通过积累特定的代谢产物来应对外界胁迫，如积累抗氧化物质、蛋白质和脂类物质等，以增强对胁

迫的抵抗能力。其次，文章讨论了植物对非生物胁迫的调控机制。植物通过调节基因表达、信号传导通

路和激素调控等方式，来适应外界环境的变化，从而增强自身的抵抗能力。最后，文章总结了植物的御

机制。植物通过诱导抗性蛋白、产生次生代谢产物、调节细胞壁结构等多种方式来抵御外界非生物胁迫，

以保护自身免受损害。综合来看，本文从代谢积累、调防御机制三个方面系统地介绍了植物应对非生物

胁迫的防御策略，为进一步研究植物胁迫响应机制提供了重要的理论基础。 
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Abstract 
Plants are often affected by various abiotic stresses during their growth and development, such as 
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drought, high temperature, salinity, heavy metals, etc. In order to adapt to environmental changes 
and resist external stress, plants have developed a variety of defense mechanisms. This article 
mainly discusses the defense mechanisms of plants in response to abiotic stress, including meta-
bolic accumulation, regulation and defense mechanisms. First, the article introduces the metabolic 
accumulation strategies of plants in the face of abiotic stress. Plants respond to external stress by 
accumulating specific metabolites, such as antioxidants, proteins, and lipids, to enhance their re-
sistance to stress. Secondly, the article discusses the regulatory mechanisms of plants in response 
to abiotic stress. Plants adapt to changes in the external environment by regulating gene expres-
sion, signal transduction pathways, and hormone regulation, thereby enhancing their own resis-
tance. Finally, the article summarizes the defense mechanisms of plants. Plants resist external ab-
iotic stress by inducing resistance proteins, producing secondary metabolites, regulating cell wall 
structure and other methods to protect themselves from damage. Taken together, this article sys-
tematically introduces the defense strategies of plants in response to abiotic stress from three as-
pects: metabolic accumulation and regulation of defense mechanisms, which provides an impor-
tant theoretical basis for further research on plant stress response mechanisms. 
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1. 引言 

1.1. 非生物胁迫对植物生长的影响 

自然界中生存的植物会受到多种非生物胁迫，以渗透胁迫为例，其中干旱胁迫是影响植物生长和生

产力的严重不利因素之一[1]。在干旱条件下，植物细胞收缩，水分缺失，导致植物体内新陈代谢紊乱，

光合作用、呼吸作用、叶片蒸腾作用以及根部生长收到抑制甚至停止，导致植物死亡[2]。同时干旱胁迫

是限制植物正常生长发育的最关键的因素，其所造成农业产量的降低远高于其它非生物逆境胁迫[3]。干

旱胁迫降低农作物产量的三种主要机制：1) 冠层对光合有效辐射的吸收减少，2) 辐射利用效率降低，3) 
收获指数降低。可重复性的干旱胁迫处理十分繁琐，严重阻碍了对植物抗旱性的研究，也阻止传统育种

工作和现代遗传学方法在提高作物耐旱性方面的应用[4]。盐胁迫是植物在自然环境中所面临的主要胁迫

因素之一，会引起植物体内离子含量的不平衡导致离子毒害，造成渗透胁迫、水分缺失、矿质营养亏缺

[3]、阻碍植物对土壤养分和水分的吸收，导致植物失水，气孔关闭，影响植物进行光合作用，生长受阻、

代谢紊乱、加速衰老，严重影响植物的生长，甚至导致植株死亡。同时由于植物蒸腾作用，导致 Na+和

Cl−积累在植物体中，对植物体内的渗透压平衡造成破坏，细胞内氧化还原反应状态失衡，活性氧增多，

质膜过氧化程度加深，细胞结构遭到破坏，从而使种子萌发和幼苗生长被抑制[5]。 

1.2. 植物对非生物胁迫防御机制的重要性 

植物对非生物胁迫的响应通常始于感知信号。细胞外膜受到非生物胁迫刺激后，会产生活性氧和肌

醇磷脂等第二信号分子，刺激细胞内膜。这会通过调节胞内 Ca2+水平，启动蛋白磷酸化级联反应，产生

一系列磷酸化蛋白分子，直接参与细胞的保护，或调节特定胁迫调节基因的转录。植物体内这套精密的
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防御机制，是其抵抗非生物胁迫、保持正常生长发育的键基础。 

2. 非生物胁迫下植物的代谢积累 

2.1. 非生物胁迫下植物的相关代谢 

2.1.1. 非生物胁迫下植物体内活性氧合成代谢 
活性氧(reactive oxygen species, ROS)是指一类含氧并且性质活泼的物质的总称，是氧的单电子还原产

物。活性氧主要包括包括单线态氧分子(singlet oxygen, 1O2)、超氧阴离子自由基(superoxide anion, O2·)、
羟基自由基(hydroxyl radical, OH·)、过氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2)、一氧化氮(nitric oxide, NO)等[6]。
这些物质的产生部位主要涉及叶绿体、过氧化物酶体、线粒体和质外体等细胞器。在植物体内，ROS 是

正常生理代谢的产物，低浓度的 ROS 可以作为信号分子，通过诱导细胞内的防御和保护基因来保护植物，

从而促进植物的生长发育[7]。 
在非生物胁迫条件下，植物叶绿体类囊体中的光系统 I(PSI)和光系统 II(PSII)反应中心成为 ROS 产生

的主要部位[7]。高光强刺激下当吸收的光能超过 CO2同化作用的能力时，光系统 II 中激发的三线态叶绿

素分子与 O2相互作用产生 1O2 [6]。同时，过氧化物酶体也是植物细胞中 H2O2的主要来源，这是因为在

非生物胁迫下光呼吸增强导致乙醇酸氧化酶过度反应造成的，这一过程中会伴随着一氧化氮(NO)或 2O− 的

产生[7] [8]。 
如图 1 在活性氧代谢过程中，O2获得一个电子，变成不完全还原的超氧阴离子自由基。根据细胞内

超氧阴离子自由基生成部位，可将活性氧代谢通路分为两类：一类是细胞器途径，主要含有线粒体、叶

绿体、过氧化物酶体等；另一类是 NADPH 氧化酶途径，或称为呼吸爆发氧化酶同源物途径[9]。 
 

 
Figure 1. Reactive oxygen metabolism [9] 
图 1. 活性氧代谢[9] 
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在国外的研究中发现，有机酸酸化可以通过激活拟南芥中的NADPH氧化酶同源物D和F来增加ROS
水平，从而抑制生长。研究人员还发现了一种带有激活标记的突变体 sbt4.13-1D，该突变体对酸化更耐

受，并且 NADPH 氧化酶未被激活。突变体还耐过氧化氢和有毒阳离子。但这项工作为有机酸通过激活

NADPH 氧化酶产生的 ROS 抑制生长提供了新途径[10]。同时 ROS 代谢已经在植物细胞成分中进行了彻

底研究，包括细胞壁，质外体，质膜，胞质溶胶，线粒体，叶绿体，过氧化物酶体和乙醛酶体。但没有

关于 H 长距离运输的确切证据[11]。控制活性氧的产生和清除也被广泛研究，其中利用外源物质来调节

植物中 ROS 以减轻栽培植物中生物和非生物胁迫引起的氧化损伤是研究方向之一[8]。但植物中是否存在

其他清除系统尚不明确。 

2.1.2. 非生物胁迫下植物体内次级代谢物(SMs)的合成 
代谢物的前体基本上是在克雷布斯循环和莽草酸途径中产生的。所提出的 SM 生物合成途径如图 2

所示。由于缺乏免疫系统和流动性，植物合成了多种次生化合物。在不利条件下，来自不同代谢途径的

植物产生超过 100,000 个 SMs [12] [13]。初级代谢物是 SMs 的关键前体，初级和 SMs 可以根据其在植物

中的化学结构，功能和分布来区分。代谢物的基本生物合成途径在大多数植物中是保守的，大多数初级

代谢物存在于每种组织类型中。这种代谢核心的维持导致了有限数量的基本代谢框架的发生。频繁的糖

基化、甲基化、羟基化、酰化、氧化、磷酸化和异戊二烯化，以及由于酶的定制而导致的化学变化较少，

导致基本结构的广泛修饰。根据生物合成途径，SMs 可分为三大类：莽草酸途径合成的酚类化合物、甲

羟戊酸途径合成的萜烯和三羧酸循环途径合成的含氮化合物[14]。 
 

 
Figure 2. Schematic diagram of secondary metabolite biosynthetic pathway [14] 
图 2. 次级代谢物生物合成途径示意图[14] 
 

研究表明，次级代谢物受初级代谢物积累的影响，从而增强植物抗逆性[15]。土壤水分可用性和 CO2
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也会影响植物产生次生代谢产物和生物量的能力[16]。诱发剂调节可参与植物中重要植物化学物质的自然

生物合成的生物合成途径的调节。诱导子可导致转导途径的诱导，从而产生次级代谢物[17]。某些代谢物

可能在缓解特定类型的应激方面表现更好：谷胱甘肽似乎对重金属应激具有更高的耐受性。在施用相同

代谢物时观察到的一些差异可归因于实验设计、胁迫持续时间和处理时的植物发育阶段。然而，正如帕

拉塞尔苏斯所指出的那样，“剂量制造毒药”，植物代谢物也不例外(帕拉塞尔苏斯，“第三道防线”)。
必须仔细考虑使用的剂量，因为过量的某种代谢物可能会对植物生长和产量产生不利影响[18]。 

2.2. 不同非生物胁迫下植物体内的激素积累 

2.2.1. 干旱胁迫下植物体内的激素积累 
植物在遭受干旱胁迫时，会产生一系列的适应性反应，其中之一就是植物激素的积累。植物激素是

一类具有生长调节作用的化合物，它们能够调节植物的生长发育、适应环境变化以及抵御各种胁迫。其

中，植物生长素和脱落酸是两种主要的激素。植物生长素有助于促进根系生长和开花，同时也能够抑制

叶片的蒸腾作用，减少水分流失。而脱落酸则能够促进植物的休眠和抗旱性。在干旱胁迫下，植物会积

累更多的植物生长素和脱落酸，以提高植物的抗旱能力和适应干旱环境。 
在干旱胁迫下，植物叶片脱落酸(ABA)含量增加导致叶片和茎生长减弱[19]，而促进生长的内源激素

赤霉素(GA)、玉米素核苷(ZR)、生长素(IAA)含量降低，减缓植株生长速率，以缓解水分不足对植株正常

生理活动的压力，品种抗旱性越强，自身调节能力越大。干旱胁迫下其含量合成越少植物体内多个 IAA
信号响应基因，如 SAUR、GH3、AUX 和 ARF，在胁迫下呈现出先下调后上调的表达趋势[20] [21]。图

3 为茶树在干旱胁迫下，体内各类激素变化状况。 
 

 
Figure 3. Changes in IAA, GA3, ZR, JA and ABA contents in tea leaves under drought stress [20] 
图 3. 干旱胁迫下茶树叶片中 IAA、GA3、ZR、JA 和 ABA 含量变化[20] 
 

2.2.2. 盐胁迫下植物体内的激素积累 
植物在遭受盐胁迫时，会产生一系列的适应性反应，其中之一就是植物激素的积累。盐胁迫是指土

壤中钠离子(Na+)或氯离子(Cl−)的过度积累，超过植物所能耐受的范围，对植物的生长发育造成不利影响。

在盐胁迫下，植物会积累一些植物激素，如乙烯、赤霉素和脱落酸(ABA)。乙烯是一种重要的植物激素，
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它在盐胁迫下的积累能够促进植物的生长发育，增加植物的根系生长和分枝，提高植物的耐盐性。赤霉

素是另一种重要的植物激素，在盐胁迫下的积累能够促进植物的生长发育，增加植物的光合作用和光能

利用效率，从而提高植物的耐盐性。脱落酸(ABA)在盐胁迫下的积累也是常见的反应，它能够调节植物

的水分平衡和离子通道的活性，从而增加植物的耐盐性。 
在叶片遭受盐胁迫时，叶片中的 ABA 的含量增加，而 IAA、GA、CTK 的含量总体均呈下降趋势，

导致叶片生长受阻。研究表明，盐胁迫通过降低种子中内源活性 GA 的含量，进而抑制水稻种子萌发。

当植物适应了盐胁迫后，ABA 含量降低，叶片恢复正常的代谢水平和生长状态。对耐盐植物而言，虽然

低浓度盐胁迫诱导 ABA 含量增加，但其增速小于促进生长类激素的积累速度，总体上有利于叶片生长和

生物量的积累[22] [23]。 

3. 非生物胁迫下的基因调控 

3.1. 非生物胁迫下组蛋白修饰 

在非生物胁迫下，作为关键的表观遗传标志物，常在基因表达的表观遗传调控中发挥重要作用[24]。
组蛋白修饰是指通过改变组蛋白分子上的化学修饰，来调节染色质结构和基因表达。组蛋白的修饰通过

改变染色质与核小体 DNA 的关联或由于染色质重塑复合物的募集来影响染色质的局部结构，导致转录激

活或抑制。目前已经检测到许多类型的组蛋白修饰，其中包括组蛋白甲基化、乙酰化和磷酸化[25] [26] 
[27]。组蛋白甲基化状态取决于组蛋白甲基转移酶(写入器)和解甲基化酶(HDM，橡皮擦)的动态平衡。残

基赖氨酸(K)和精氨酸(R)的组蛋白甲基化通常是开花时发生的两种类型的组蛋白甲基化。通常，植物中

的胁迫信号通路包括三个部分，传感器，信号转导和响应[28]。 
研究表明，组蛋白乙酰化与基因激活有关，脱乙酰化与基因抑制有关。然而，这些相关性并不总是

正确的。这是因为不同氨基酸残基的组蛋白修饰(乙酰化、甲基化、泛素化、磷酸化、苏莫化等)的整体组

合对染色质结构等转录过程有不同的结果。因此，HAT 和 HDAC 的影响并不总是线性的，而是组合的，

应该在“组蛋白代码”的整体背景下来看待[29] [30]。同时，DNA 去甲基化可以通过 DNA 复制稀释甲基

化脚本来被动发生。5-甲基胞嘧啶直接变为胞嘧啶，但不会发生[31]。在对三种不同大麦品种(Morex, 
B1K-04-12, OUN333)中的组蛋白甲基化基因家族进行了染色体定位分析表明，在不同种质中 HMT 和

HDM 亚家族的基因分布高度一致，表明 HMT 和 HDM 亚家族在大麦中高度保守。在大麦基因组中，具

有不同组蛋白甲基化修饰的基因分布在不同的染色体上，这可能反映了它们在不同生物学过程中的功能

差异[30]。同时染色质的可及性受组蛋白修饰景观的调控，即受空间分布的调控[32]。 

3.2. 非生物胁迫下植物体内的转录后调控 

在非生物胁迫下，转录因子通过与不同的顺式元件结合并调节相关基因家族的表达参与植物抗性过

程。典型的转录因子通常由四部分组成，即 DNA 结合结构域、转录调控结构域、核定位信号(NLS)和寡

聚化位点。这些结构域的共同作用决定了转录因子调控功能的时间、空间和作用方式[33]。例如在盐胁迫

下，许多与防御相关的基因被植物的转录重编程激活，转录因子在这一过程中起着至关重要的作用[34]。
其中，碱性亮氨酸拉链(bZIP)转录因子是真核转录因子中分布最广泛和保守的蛋白质，在许多生物和非生

物胁迫中具有重要的调节功能[33]；AP2/ERF 转录因子在对盐胁迫的反应中起着至关重要的作用[34]。
AP2/ERF 转录因子调节基因转录的激活或抑制，并与下游基因启动子中的 DNA 元件结合，这通常需要

蛋白质–蛋白质相互作用。AP2/ERF TFs 具有多种特异性蛋白质和基因相互作用伙伴；它们与其他蛋白

质协同发挥作用并调节应激反应。AP2/ERF 转录因子可以与其他信号通路的转录因子相互作用，调控不

同的通路。例如，在干旱胁迫下，MdERF38 与 MdMYB1 (花青生物合成的正调节剂)相互作用，促进与
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其靶基因的结合并促进苹果花青素的生物合成[35]。 

4. 植物应对非生物胁迫的防御机制 

4.1. 植物体内激素的响应 

植物激素是参与感知和传输各种环境信号以及随后的防御反应的重要调节因子。目前，已经描述了

九大类天然植物激素，它们是对环境信号的众多反应的基础，包括生长素、细胞分裂素、赤霉素(GA)、
脱落酸(ABA)、乙烯(ET)、油菜素类固醇(BR)、茉莉酸(JA)、水杨酸(SA)和独脚金内酯。在这些激素中，

茉莉酸(JA)在高等植物物种中普遍存在，因此在植物胁迫反应和防御机制领域引起了极大的关注。如表

1 所示以 JA 为代表阐述该植物激素对于非生物胁迫的响应[36] [37]。 
 
Table 1. Response of jasmonic acid (JA) under abiotic stress 
表 1. 茉莉酸(JA)在非生物胁迫下的响应 

干旱胁迫 盐胁迫 冷胁迫 

内源性 JAs 的浓度迅速增加，促进

叶片衰老，防止水分过度流失。外

源 JA 可以通过减少 Na 的吸收来改

善根系中的 Na 排斥，从而促进植物

的耐盐性。 

内源性 JA 主要通过维持活

性氧(ROS)的稳态和提高抗

氧化化合物的浓度和抗氧

化酶活性增强番茄的耐盐

性。 

JA 调节 C 重复结合因(CBF)途径以

上调下游冷反应基因并最终增加

耐寒性。衰老的叶子中发现的 JA
水平高于在非衰老叶子中发现的

JA 水平。 
 

在植物细胞质中，最具生物活性的 JA 是 JA-Ile，其水平在正常条件下非常低。在胁迫刺激下，JA 发生

差向异构化形成 JA-Ile，JA-Ile 积聚在胁迫叶片的细胞质中。JA-Ile 被转运到叶片的细胞核和邻近部位，参与

生理反应，包括抗氧化系统(超氧阴离子自由基、过氧化物酶、NADPH-氧化酶)的激活进行防御反应[36] [38]。 

4.2. 渗透调节物质的响应 

高盐度和干旱等非生物胁迫会在植物中产生直接或间接的高渗胁迫。植物细胞通过增加溶质浓度来

适应压力环境，主要是通过积累各种无机和有机物质，从而降低渗透势，增强植物保水能力，被称为渗

透调节。参与渗透调节的物质大致分为两类，即无机离子，如 K、Na 和 Ca，还有机溶质，如脯氨酸、

甜菜碱、SS 和多元醇。例如在干旱期间，裸果木叶可以通过积累 Pro，SS 和可溶性蛋白质(SP)来降低其

渗透潜力，从而提供一定程度的抗旱性。同时胁迫还诱导植物细胞中产生一些逆境蛋白，主要是渗透调

节蛋白，其产生有利于降低细胞的渗透电位和防止细胞脱水，有助于提高植物对渗透胁迫的抵抗力。 

4.3. 活性氧清除系统的响应 

正常条件下，植物体内 ROS 的产生与清除处于动态平衡，而非生物胁迫因素会破坏细胞中 ROS 产

生与清除之间的动态平衡，导致 ROS 在植物体内积累造成氧化胁迫，ROS 过量生产会导致氧化爆发和生

物分子损伤。受损生物分子包括蛋白质氧化、酶失活、脂质过氧化、增加膜流动性、叶绿素降解、核酸

损伤以及细胞凋亡途径和 PCD 在恶劣条件下开始的产物[39]。许多植物物种都记录了活性氧(ROS)介导

的非生物胁迫诱导的程序性细胞死亡。同时，ROS 是调节生长、发育过程和应激适应的重要信号[40]。
ROS 在调节植物驯化和防御反应的信号通路中起着重要作用，例如全身获得性驯化(SAA)和全身获得性

抗性(SAR)。在应激信号感知的早期，ROS 激活质膜定位的 Ca2+内流和 K 流出通道，传播应力信号[41]。 

5. 未来展望 

在自然界中，植物不断面临着不同形式的环境胁迫。任何植物的理想生长条件只能在受控环境中实
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现。越来越多的证据表明，这种权衡主要是由于应激信号通路主动抑制生长引起的。在几个层面上，控

制应激反应和生长的调节网络相互作用。进一步的研究将阐明关键关系，并提供以很少或没有产量成本

提高抗逆性的策略。 
植物应对非生物胁迫的防御机制的研究对于理解植物如何在多变的环境中生存具有重要的意义。随

着新技术和新方法的应用，以及基因功能和调控机制、生理和形态进化、植物–微生物互动等领域的深

入研究，我们有望在未来取得更大的突破，深入了解植物应对非生物胁迫的防御机制，并可能开发出新

的策略和方法以提高植物的抗逆性，对农业生产和生态保护产生积极的影。 
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