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摘  要 

水杨酸(Salicylic Acid, SA)作为重要的植物激素，在植物生命活动中扮演关键角色。它广泛参与植物生长

发育进程，如调控种子萌发，促使种子在适宜条件下打破休眠、启动萌发；影响根系生长，对根的形态

建成和生长速率发挥调节作用；在开花诱导方面，参与植物从营养生长到生殖生长的转变过程，影响花

期。同时，SA是植物应对生物和非生物胁迫的核心信号分子。在生物胁迫中，病原菌入侵时，SA能诱导

植物产生局部和系统获得性抗性，增强植物对病原菌的防御能力；面对非生物胁迫，如干旱、低温、盐

碱时，SA可通过调节植物体内的生理生化过程，提升植物的抗逆性。植物中SA的合成主要有两条途径。

异分支酸合成酶(ICS)途径起始于叶绿体，分支酸在ICS1催化下形成异分支酸，经EDS5转运至细胞质，再

由PBS3催化生成异分支酸–谷氨酸加合物，进而生成SA。苯丙氨酸解氨酶(PAL)途径则以苯丙氨酸为底

物，经反式肉桂酸、苯甲酸等中间产物合成SA，但将苯甲酸转化为SA的部分基因尚未明确。不同植物中，

这两条途径对SA合成的贡献存在差异。 
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Abstract 
Salicylic acid, as an important plant hormone, plays a key role in plant life activities. It is widely 
involved in plant growth and development, such as the regulation of seed germination, to promote 
the seeds to break dormancy and initiate germination under suitable conditions; affecting root 
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growth, and regulating the morphology and growth rate of roots; in the induction of flowering, it is 
involved in the transition from nutrient growth to reproductive growth, and affects the flowering 
period. Meanwhile, SA is a core signaling molecule for plants to cope with biotic and abiotic stresses. 
In biotic stress, when pathogenic bacteria invade, SA can induce local and systemic acquired re-
sistance and enhance the defense ability of plants against pathogenic bacteria; in the face of abiotic 
stress, such as drought, low temperature, salinity and alkalinity, SA can enhance the plant’s resili-
ence by regulating the physiological and biochemical processes in the body of the plant. There are 
two main pathways for SA synthesis in plants. The isobranched acid synthase (ICS) pathway begins 
in chloroplasts, where branch acids are catalyzed by ICS1 to form isobranched acids, which are 
transported to the cytoplasm by EDS5 and then catalyzed by PBS3 to form isobranched acid-glu-
tamic acid adducts, which in turn generate SA. The phenylalanine ammonia-lyase (PAL) pathway, 
on the other hand, synthesizes SA using phenylalanine as a substrate and intermediates, such as 
trans-cinnamic acid and benzoic acid, but some genes for the conversion of benzoic acid to SA have 
not yet been developed. The partial genes that convert benzoic acid to SA have not been identified. 
The contribution of these two pathways to SA synthesis varies among plants. 
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1. 引言 

水杨酸(Salicylic Acid, SA)及其衍生物，统称为水杨酸盐，几千年来一直被用于实现各类医疗目的[1]。
1828 年，德国科学家 Johann Buchner 从柳树皮里成功提取出有效成分。鉴于白柳的拉丁文学名是 Salix 
alba，便将该成分命名为水杨苷(Salicyl glucoside, SAG)。1898 年，拜耳公司推出了乙酰水杨酸，商品名

为阿司匹林，其迅速成为世界上最畅销的药物之一[2]。直到 20 世纪 90 年代初，人们才逐渐认识到 SA
在植物中的重要作用，并将其定义为植物激素[3]。 

2. SA 的功能 

在自然界中，植物为了克服各种各样的植物病原体和非生物胁迫，植物已经进化出复杂的防御机制

[4]。在病原体感染或非生物胁迫期间，SA 在感染组织和全身组织中都被诱导和积累，包括编码病程相关

蛋白(Pathogenesis-Related proteins，PR 蛋白)和参与氧化应激保护的酶等大量基因同时上调[5]。此外，SA
还与植物生长发育的各个方面密切相关[6]，包括光合作用、蒸腾作用、产热效应、衰老以及与其他激素

的相互作用[7]，参与调控植物种子萌发、出芽、开花、坐果等过程[8]，随着对 SA 的深入研究，其在内

质网胁迫和跨代记忆等方面的新功能也逐渐被发现[9]。 

2.1. SA 与植物生长发育 

SA 通过调控种子萌发、光合作用及器官发育等过程，在植物生长发育中发挥关键作用[10]。研究表

明，外源 SA 处理可浓度依赖性地延缓拟南芥、大麦和玉米的种子萌发[11]-[13]。此外，SA 还通过调节

气孔开度、叶绿体结构稳定性及光合酶活性等影响植物的光合效率[14] [15]。适宜浓度的 SA 可以刺激不

同光周期条件下浮萍科植物的开花[16]。SA 还参与调节植物的衰老，受 SA 生物合成影响的拟南芥植物

与野生型表现出衰老模式的改变，包括延迟变黄和减少坏死等现象[17]。除上述功能外，在拟南芥中，SA
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也在根毛形成[18]、根伸长和侧根形成[19]、根波状生长[20]和根分生组织形成[21]等方面也发挥重要功能。 
与其他植物类似，SA 在水稻的生长发育进程中也发挥着重要作用。陈亮等人分离并鉴定了一个水稻

顶端小穗败育突变体 asa，与野生型相比，该突变体产量降低，进一步结果显示，与 WT 植株相比，asa
幼穗的 SA 与 H2O2 含量增加。在 asa 与 OsASA 敲除株系中，SA 含量及与 SA 合成相关基因 OsPAL3、
OsPAL4、OsPAL6 等均显著增加。这些结果表明，OsASA 通过影响 SA 生物合成来调节水稻顶穗的发育

[22]。 
此外，已有研究证明依赖于 OsAIM1 的 β氧化途径参与水稻根中 SA 的合成。突变体 osaim1 根中 SA

合成受阻，导致根系变短[23] [24]。此外，SA 在水稻发芽、开花和成熟方面均发挥重要的调节作用。 

2.2. SA 与植物免疫 

SA 不仅调控植物的生长发育，还在免疫应答中发挥核心作用。高等植物拥有大量的细胞表面和细胞

内免疫受体，以感知与病原体感染相关的各种免疫信号[25]。关于 SA 参与植物免疫的最早报告之一发表

于半个世纪前[6]。White 等[26]发现经 SA 处理的烟草植株对烟草花叶病毒(TMV)的抗性增强。后续研究

证实 SA 确实是调节植物免疫的关键植物激素，并在许多植物中都参与了植物抗病，如黄瓜、拟南芥和大

豆等。例如，在大豆中，病原菌侵染诱导其体内 SA 积累及相关抗病基因表达上调，有助于大豆防御生物

营养病原体[27]。另外，SA 在基础抗性中的关键作用在拟南芥 NahG (一种降解 SA 的水杨酸羟化酶)转基

因植株上得到证实[28]。NahG 阻断 SA 积累导致拟南芥中细菌病原体的生长增加[29]。在苹果中，外源

SA 可以增加其体内 ROS 水平，使苹果叶片增强了对肾小球叶斑病的抗性[30]。 
除此之外，SA 还可以激活植物免疫信号分子进而调控植物免疫。SA 水平升高通过促进 SA 受体 NPR1 

(Nonexpresser of Pathogenesis-related Genes 1，病程相关基因非表达子 1)的转录激活因子活性，并抑制

NPR3/NPR4 的转录抑制因子活性，从而诱导防御基因表达[31]，激发植物获得 SAR 并参与植物的 PTI 和
ETI [32] [33]。植物遭受病原物刺激后，SA 能促使叶片中木质素含量上升，增强机械保护作用，进而阻

止病害的进一步侵染[34] [35]。同时，SA 会促进植物抗毒素(Phytoalexins, PAs)的产生。这类物质在植物

组织中积累，能够对病原物产生毒性，抑制其生长或繁殖[36]。 

2.3. SA 与植物非生物胁迫 

在植物复杂的生长过程中，常常面临非生物胁迫的严峻挑战[37]。外源 SA 处理可通过诱导多种信号

转导，导致 SAR 的激活，最终产生对胁迫的信号反应[38]。例如，当外源施加低剂量 SA 时，可显著改

善拟南芥不同非生物胁迫条件下的种子萌发和幼苗生长[39]。在玉米中，外源 SA 促进高温下糯玉米胚乳

发育及耐热性，通过提高籽粒最大灌浆速率、平均灌浆速率、延长籽粒灌浆持续时间，最终提高了玉米

的穗粒数、粒重和产量[40]。此外，SA 处理通过改善光合性能、保持膜通透性、诱导胁迫蛋白和增强抗

氧化酶的活性，有效改善了干旱胁迫对小麦的负面影响[41]。 
在热胁迫下，水稻的结实率显著下降，严重影响水稻产量，生殖阶段的极端高温会显著降低 50%以

上的粮食产量，甚至导致水稻植株完全丧失收成[42]。热胁迫引起的雄性不育是导致水稻减产的主要因素

之一。减数分裂后的小孢子幼体对高温敏感，这一阶段发生的热应激使小孢子退化，绒毡层细胞肥大，

最终导致雄性不育[43]-[45]。已有研究发现，SA 能逆转水稻热胁迫引起的花粉败育。在热胁迫下，SA 诱

导花药中 H2O2 显著增加，从而增强花药的抗氧化能力，清除过量的 ROS，抑制花药中的 PCD，防止热

应激引起的绒毡层降解，进而降低热胁迫下水稻产量的损失[46]。 
除高温外，冷胁迫严重影响水稻幼苗的生长发育和产量。一些分子生物学研究已表明，SA 通过调节

一系列与冷胁迫相关基因的表达，增强了植物的耐寒性[47]-[49]。在冷胁迫条件下，植物种子浸泡或喷洒
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SA 显著提高了种子发芽率，促进了植物生长[50] [51]。此外，低温胁迫下施用 SA 可以增加水稻幼苗侧

根数量，激活耐冷基因的表达，从而促进了水稻幼苗在冷胁迫条件下的生长[52]。 
稳态气孔孔径是植物适应非生物胁迫的关键因素[53]-[55]。易可可等发现，高水平的 SA 是水稻通过

OsWRKY45 依赖途径调控稳态气孔孔径的必要条件[23]。水稻 OsAIM1 基因的功能缺失突变体地上部 SA
含量远低于野生型，使得其气孔开度增大、蒸腾作用增强，从而导致水稻地上部温度显著低于野生型。

此结果表明 SA 通过 OsWRKY45-ROS 路径来调控气孔的开度，这一调控路径对水稻适应土壤盐和干旱胁

迫起重要的作用。 

2.4. SA 与其它植物激素相互作用 

植物激素由植物自身代谢生成，属于有机信号分子，其浓度极低，却能触发显著的生理反应。除 SA
外，还有多种植物激素被深入研究，主要包括生长素(Auxins)、细胞分裂素(Cytokinins, CK)、赤霉素(Gib-
berellin, GA)、脱落酸(Abscisic acid, ABA)、乙烯(ethylene, ET)等。植物通过短距离和长距离运输激素来调

节各种发育过程和对环境因素的反应[56]。此外，植物激素还参与植物对各种生物和非生物胁迫的反应，

植物激素水平的改变导致防御相关基因表达的改变和防御反应的激活[57]。SA 可与其它植物激素产生串

扰，互相协同或拮抗，共同维持植物稳态[58]。 
在植物发育方面，SA 可以与其他植物激素和信号分子互作，参与复杂的信号通路系统[59]。例如 SA

可通过调节生长素运输调节植物根的发育[60]。在拟南芥中，SA 已被证明可以抑制 GA 介导的植物生长

[61]；同时，SA 和 ET 协同促进拟南芥叶片衰老的新机制也已被报道[62]；此前也有研究表明，在调控植

物免疫反应和顶端弯钩形成过程中，SA 和 ET 是相互拮抗的[63]，说明二者的互作关系会因植物生理过

程不同而变化。 
在植物免疫方面，SA 可以和 JA、ET、ABA 等激素共同调节，发挥免疫功能[64]，例如外源 0.1 mM 

SA 叶面喷施通过积累 ABA 减少小麦的冰冻胁迫[65]。在水稻中，超表达 OsNPR1 或 OsWRKY45 可以克

服 ABA 诱导的稻瘟病病菌易感性，这表明 ABA 通过抑制 SA 诱导的水稻防御基因表达来抑制植物免疫

[66]。同样的，JA 在植物免疫中也具有拮抗 SA 的作用[67]。 

3. SA 的信号转导机制 

SA 的信号感知涉及一个复杂的蛋白质网络，促进靶向防御反应的识别和转导[68]。SA 首先需要被相

应的受体蛋白特异性识别和结合，进而启动下游信号级联反应来调控植物的生理过程。水杨酸结合蛋白

(Salicylic acid binding proteins, SABPs)是最早与新合成的 SA 相互作用的蛋白之一[69]。其次，SA 的受体

蛋白 NPR1/3/4 在 SA 信号转导过程中的功能也被逐步阐明。NPR1 是另一种众所周知的 SA 受体，在正

常情况下以无活性低聚体状态存在于细胞质中，但在病原体攻击时转化为单体并易位到细胞核中发挥作

用[70]。而 NPR3/4 承担和 NPR1 相反的功能并对其进行制约。此外，为防止 SA 信号过度激活导致植物

生长受阻，存在许多转录因子促进或抑制 SA 下游基因表达，如 TAG，WRKY 等，将植物对 SA 的响应控

制在合理范围内[71]。 

4. SA 的生物合成 

目前已知植物中存在两种 SA 的生物合成途径，即异分支酸合成酶途径(Isochorismate Synthase, ICS)
和苯丙氨酸解氨酶途径(Phenylalanine Ammonia Lyase, PAL) [72]。 

4.1. ICS 途径 

借助于拟南芥突变体遗传分析和生物化学分析方法，SA 合成的 ICS 途径已被完全解析[6]。在异分
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支酸途径中，分支酸(Chorismic acid, CA)在质体中通过异分支酸合酶(Iso-chorismate synthase, ICS)转化异

分支酸(Isochorismate, IC)。异分支酸经 EDS5(Enhanced disease susceptibility 5)转运至细胞质，然后 PBS3 
(AvrPphB susceptible 3)催化其与谷氨酸结合生成 IC-9-Glu (Isochorismate-9-glutamate，异分支酸-9-谷氨酸) 
[73]，随后 IC-9-Glu 自主分解或经 EPS1 催化加速分解最终产生 SA。 

在拟南芥基因组中包含两个 ICS 基因，分别为 ICS1 和 ICS2，但只有 ICS1 会被病原体快速诱导[74]。
ICS1 的缺失会消除病原体诱导的 SA 积累和 SAR [75]，而这两种 ICS 的缺失会导致 SA 水平进一步降低

[76]，此外，有研究发现，在拟南芥中，苯丙氨酸(Phenylalanine, Phe)不能合成 SA (2-Hydroxybenzoic acid, 
2-HBA)，而是合成 SA 的同分异构体 4-羟基苯甲酸(4-Hydroxybenzoic acid, 4-HBA) [77]。进一步证明了拟

南芥中 SA 主要依赖 ICS 途径合成。ICS 途径在其它一些植物 SA 合成中也占主导地位，比如番茄[78]、
玉米[79]等。与拟南芥相比，水稻中 ICS 是一个单拷贝基因，其体外和体内的酶活性都极低[80] [81]。osics
突变体呈现植株黄化、矮小且致死的表型，其株高、鲜重和叶绿素含量均显著降低，与光合作用相关的

基因表达也受到影响。然而，与野生型相比，osics 突变体中 SA 的含量无显著变化[82]。猜测 OsWRKY6
激活 OsICS 基因导致 SA 积累[83]。然而，WRKY 调节多种防御相关基因，也可能导致 SA 增加[84]。 

4.2. PAL 途径 

在 PAL 途径中，分支酸经催化产生苯丙氨酸，苯丙氨酸进入细胞质后由 PALs 将其转化为反式肉桂

酸(t-CA)。反式肉桂酸随后进入过氧化物酶体，可通过一系列酶促反应转化为苯甲酸(Benzoic acid, BA)。
普渡大学 Natalia Dudareva 团队以矮牵牛花为研究对象，解析了从 CA 合成 BA 的关键酶[85]，主要包含

肉桂酸：辅酶 A 连接酶(Cinnamate-CoA ligase, CNL) [86]、羟酰辅酶 A 水解酶(Hydroxyacyl-CoA hydrolyase, 
CHD)和 3-酮脂酰辅酶 A 硫解酶(3-ketoacyl-CoA thiolase, KAT) [87]-[90]。BA 再被转运至细胞质，然后通

过假设的 BA-2-羟化酶(BA2H)将 BA 羟基化产生 SA [91]。 
尽管这两种 SA 生物合成途径在进化上具有保守性，但是不同植物在病原体感染后会启动不同的 SA

合成途径。拟南芥具有较低的内源 SA 水平，当拟南芥受到病原菌侵染时，新合成的 SA 主要通过 ICS 途

径合成，仅有 10%通过 PAL 途径合成；在 TMV 感染烟草叶片，或烟草遭受其它胁迫如臭氧时，SA 则主

要是通过 PAL 途径合成[92]。与拟南芥和烟草不同，大豆中 PAL 和 ICS 途径对于病原体诱导的 SA 生物

合成同等重要[93]。而在水稻中，病原菌诱导的 SA 主要由 PAL 途径合成[23]。 

5. 总结与展望 

水杨酸作为植物体内重要的激素，在植物的生长发育以及应对各种胁迫过程中都具有不可忽视的作

用。在生长发育方面，其对种子萌发、根系发育、开花等进程均有调控；在生物胁迫下，能诱导植物产生

局部和系统获得性抗性来抵御病原菌侵害，非生物胁迫时，可调节生理生化过程增强植物抗逆性。合成

途径上，主要有 ICS 和 PAL 两条，且不同植物中两条途径贡献有别。随着全球气候变化的加剧，植物与

环境的互作关系变得越来越重要。SA 作为一种重要的植物激素，在植物对环境变化的响应中可能发挥着

关键作用。未来的研究可以深入探讨 SA 在植物对气候变化的适应性中的作用机制，以及 SA 如何调节植

物与微生物群落的相互作用，从而提高植物的生态适应性。 
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