
近年来，以拟南芥、烟草等植物为材料, 通过

分离、鉴定植物抗病信号转导系统的突变体及其

功 能 缺 失 方 面 的 研 究 ， 对 植 物 系 统 获 得 抗 性

（Systematic Acquired Resistance，SAR）、信号转

导分子和信号调控方面进行了较为深入研究，对信
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号转导途径有了更清晰的认识，取得了重要进展。
本文综述了 SAR 相关内容，为进一步认识和研究

SAR 及其抗病机制和生产应用提供信息参考。

1 系统获得抗病性定义和抗病特点

系统获得抗病性最初是由 Ross[1]等人在烟草

上发现的抗病现象。在 20 世纪 60 年代，Ross 等

以烟草为材料，用烟草花叶病毒（TMV）感染后，对

远离第一次侵染部位进行再侵染时，发现抗病性提

高，这种抗病性可由受侵染部位扩展到整个植株。
随后，多位学者对此抗病性概念和特点进行
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了界定和描述。Hammer 等[2- 4]认为，系统获得抗病

性是植物因病原物侵染或化学诱导后 , 植物产生

的抵抗该病原物再次侵染或其他病原物侵染的广

谱、持久和系统的抗性。抗病性可以持续很长时

间，甚至伴随植物的一生，对病毒、细菌、真菌和卵

菌等病原物都有抵抗作用。
在抗病反应发生的先后上，系统获得抗病性

发生在过敏反应之后。在病原物入侵最初，植物对

病原物的识别，会引发局部抗病反应，即过敏反应

(hypersensitive response，简 称 HR)，它 的 特 点 是

引发侵染部位的细胞快速死亡[5]。局部防卫反应被

诱导表达之后，通过系统信号转导可以启动植株

其他部位的系统获得抗病性。
从植物的抗病机制上看，抗病性可分为被动

抗性（固有抗性）和主动抗性（诱导抗性）。其中，

在各种诱导因子 （生物因子、化学因子或物理因

子)作用后产生的抗病性称为“诱导抗性”。SAR 是

诱导抗性的一种形式。诱导 系 统 抗 性（Induced
Systemic resistance，ISR） 与 SAR 同属于诱导抗

性，但二者是有区别的，ISR 诱导抗性是由根际非

病原细菌激活[6]，诱导植物地上部分对细菌和真菌

的抗病性。

2 水杨酸（SA）信号分子

SA 是 SAR 信号分子 [7- 9]，在许多植物的 SAR
启动前，都伴随着 SA 浓度的提高。SA 是许多植

物中 SAR 的信号分子，SA 与 SAR 信号转导途径

下游分子存在着密切的调控与被调控关系，尽管

由 SA 诱导 SAR 机制在不同植物间可能存在差

异。
那么，SAR 信号物质是通过何种路径传递到

整个植株，环割试验表明在受侵染叶片中产生的

SAR 信号经由韧皮部向上部叶片传递 [10]。如果信

号通过韧皮部传递，那么 SAR 信号分子将与蔗糖

同时运转出受侵染叶片，但是在以拟南芥为试材

的试验中，放射性标记蔗糖的运转并未与 SAR、
SA 积累或是 PR- 1 的表达相一致[11]。韧皮部可能

是 SAR 信号转导的主要通道，但是少量信号分子

也可能通过其它的路径运动。

3 SAR 调控因子

3.1 NPR1 转录调控因子

通过筛选了大量突变体用于功能缺失研究，

鉴定参与 SA 介导的信号转导的单个基因的多个

等位基因 NPR1/NIM1 [12- 14]， 表明 NPR1 是 SAR

信号转导途径中作用于 SA 下游的一个关键性调

控因子，npr1 突变体表现为对病原菌更加敏感，

降低了抗病 R 基因参与形成的抗病性，这表明

NPR1 在侵染部位限制病原菌的生长方面发挥重

要作用。进一步研究认为，NPR1 不仅在 SAR 中发

挥作用，在 ISR 中也是必要的转录因子 [15]。NPR1
也调控 SA 信号途径与茉莉酸 (JA)和乙烯（C2H4）

信号途径间的信息交流 [16]，后者能够增强植物对

一些昆虫和腐生病原菌的抗病性。NPR1 还能降

低 SA 的毒害作用，负反馈 SA 的生物合成 [17]。研

究还表明，NPR1 的功能并不都是与抗病性直接

相关，在细胞分裂和核内复制中也起调控作用[18]。
3.2 TGA 转录调控因子

NPR1 通过与下游 TGA 转录因子相互作用，

控制病程相关基因 （Pathogenesis- related 基 因 ,
PR 基 因） 的 表 达 [19- 21]。在 拟 南 芥 中 ，NPR1 与

TGA2、TGA3、TGA5，TGA6 和 TGA7 等 TGA 因子

相互作用，但与 TGA1 和 TGA4 作用较弱或无相

互作用 [22- 24]。NPR1 也与烟草和水稻中的 TGA 因

子相互作用[25- 26]。
TGA 因子绑定在激活序列 - 1 或类启动子激

活序列 - 1 上，这已经在几种植物防卫反应期间，

激活的启动子中得到证实 [27]。对 PR- 1 启动子的

突 变 体 研 究 鉴 定 了 两 个 类 激 活 序 列 - 1，LS7 和

LS5；进一步研究表明，TGA2 和 TGA4 能够绑定

到 LS7 上，然而仅有 TGA2 能够绑定到 LS5 上[22]，

而且 TGA2 绑定作用因 NPR1 调控而得到加强。
尽管 NPR1 很显然是 PR 基因的正调控因子，但

它也可以发挥其转录激活的功能或转录抑制的功

能。多个在 PR-1 启动子中类激活序列 - 1 分子的

存在和 TGA 因子对这些序列分子的不同的绑定

偏爱性，加之与 NPR1 的偏爱性，凸显了调控机制

的复杂性。
3.3 WRKY 转录调控因子

WRKY 转 录 因 子 最 主 要 的 结 构 特 点 是 其

DNA 结构域中都至少含有一个 WRKY 结构域，

该结构域是一段大约由 60 个氨基酸残基所组成

的高度保守多肽序列，其中 WRKYGQK 氨基酸残

基序列绝对保守，WRKY 转录因子也由此得名。
大量研究工作证实植物 WRKY 基因的主要生物

学功能是调控植物抗病反应及其信号转导途径的

建立[28]。
虽然现已知可使用 SA 或其功能类似物苯并

噻二唑类 （benzothiadiazole，BTH） 启动 SAR 系

统，从而诱导 WRKY 基因表达，进而研究 WRKY
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转录因子功能，但是经 SA 等信号分子处理后，会

有上千个基因的表达，而单单过量表达几个基因，

又可能出现相似的表型，这给某一基因的功能分

析带来了困难，对 WRKY 基因功能鉴定有赖于功

能缺失突变体的设计、获得和定向诱导基因表达

技术。
Dong Wang[29]等成功鉴定了 SAR 复杂调控

网络中多个 WRKY 因子的调控功能。该试验以拟

南芥为试材，通过设计 WRKY 的突变体功能缺失

实验，应用地塞米松（DEX）定向诱导 NPR1 信号

转导，作用于下游的 WRKY 转录调控因子，并用

环乙酰亚胺（CHX）阻止靶向基因的翻译 [30]，其中

WRKY18 是 SAR 反 应 的 正 转 录 调 控 因 子 ；

WRKY70 既是 SA 合成负调控因子，又是 SA 介导

的基因表达和抗性的正调控因子；WRKY58，是一

个负调控转录因子，能够识别低浓度的 SA，从而

抑制 SAR 反应的错误启动，对于已启动的 SAR
反应，当细胞中 SA 处于低浓度时，及时终止 SAR
反应，避免能量的浪费。

经 SA 信号分子和 NPR1、TGA 和 WRKY 等

转录因子的调控，最终诱导 PR 基因表达为病程

相关蛋白，即 PR 蛋白，使植物获得系统抗病性。
当 然 ，SAR 系 统 还 需 要 其 它 多 个 因 子 参 与 ，但

SA、NPR1、TGA 和 WRKY 处于 调 控 网 络 的 重 要

位置，NPR1 还具有多重角色，在不同抗病系统和

不同生理功能中发挥作用。

4 SAR 与脱落酸、茉莉酸

SAR 系统只是植物抗性中的一员，信号分子

SA 与脱落酸（ABA）、茉莉酸（JA）之间存在复杂

的（被）调控、平衡关系 [31]，目前还不清楚其它激素

是否受病原物调控，是否在生物合成、生物激活或

信号转导的水平上，也可能影响这种平衡，但成功

的防卫反应可能需要植物减弱这种有病原物诱导

产生的、在激素水平上的干扰。
4.1 脱落酸对 SAR 的抑制

最近研究认为脱落酸（ABA）在调控植物和病

原物互作过程中，发挥重要作用，在植物与病原菌

互作中增强或降低抗病性的作用，这取决于病原菌

的类型[32- 33]。在烟草中，ABA 抑制了能够激活 SAR
的化学激活剂 BIT 和 BTH 作用；在 ABA 预处理

过的野生植株中，抗病性的诱导和基于 BIT 或

BTH 的 SAR 标记基因的表达也受到了抑制。在

NahG 转基因烟草植株中，ABA 抑制了 BTH 诱导

SAR。而且，在野生型植株中，ABA 抑制了由 BIT

诱导的 SA 的积累。在拟南芥和烟草中[34]，ABA 通

过在 SAR 信号途径中上调和下调 SA，从而抑制

SAR 反应。
4.2 JA 与 SA

SA 和 JA 分别是植物防卫反应中抵制活体和

死体病原菌的信号转导分子[31]。JA 单独激活对伤

口的反应，但是，在乙烯缺乏的情况下，它激活抵

抗死体营养型的抗病反应。JA 信号转导和 SA 信

号转导彼此能够协调，结果是植物组织或者激活

SA 信号转导，或 JA 信号转导，而并不是二者同时

出现。因为在 JA 和 SA 之间的这种平衡能够决定

是否植物抵抗病菌侵染，这种选择性有助于病原

物在它们偏爱性中影响这一平衡。

5 SAR 与抗病基因工程和植物病害

控制

植物 SAR 抗病信号转导是一个复杂的调控

网络，与 SA 信号分子、NPR1、WRKY、TGA 等重

要调控因子等关系密切，为进一步揭示 SAR 抗病

机制，在以后的研究中，需进一步分离和鉴定抗病

信号转导中的关键基因，同时研究 ABA、SA 等激

素间的复杂调控关系，这有助于理解植物与病原

物共进化和互作，实现抗病理论上的重大突破。
同时，在农业病虫害控制上，利用 SAR 反应

可被小分子化合物被激活的特点，已开发和应用

了部分 SAR 化学激活剂，该类激活剂本身并无杀

菌活性，只是诱导植物自身的免疫机制，所以

SAR 类激活剂可以作为一种绿色农药应用于植物

病害的控制。SA 是来源于植物的 SAR 反应激活

剂 [35]，与水杨酸生物活性相似的化学合成物 2，6-
二氯异烟酸(2,6- dichloroisonicotinic acid, INA)，
BTH 类化合物也可以激活植物 SAR 反应,并提供

广谱的抗病性 [36]，并在生产上得到了一定程度的

应用，随着 SAR 抗病理论研究的进一步深入，还

可以设计出更有效的 SAR 化学激活剂，使植物产

生广谱、长效抗病性。
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3 结 论

用康卫氏皿扩散法测定小米粉在不同饱和

盐体系中重量的增减，然后用坐标内插法，通过

制 图 ， 求 算 小 米 粉 的 水 分 活 度 ， 结 果 表 明 ，用

MgCl2- K2CO3- NaCl- KCl 四元体系比 MgCl2- K2CO3

二元体系测定的标准偏差（SD）小，数据的精密度

高。用 MgCl2- K2CO3- NaCl- KCl 四元体系测定出

80 目、100 目、120 目小米粉的水分 活 度 分 别 为

0.590、0.599 和 0.605，表明，随着小米粉粒度的

变小，水分活度有逐渐增大的趋势，但增大幅度较

小。
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