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植物磷脂酶D 对环境胁迫的响应
和传导信号的功能

Ξ

王国泽,茅林春,潘　火斤
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　　[摘　要 ]　磷脂酶D (PLD )是一种分解磷脂的多功能酶。文章介绍了PLD 的生化特性及其在信号转导中的作

用,概述了PLD 的调控机制及在机械损伤、低温、高渗透压、激素和微生物等环境胁迫下的响应。
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　　磷脂酶D (PLD ) , 即磷脂酰胆碱磷脂水解酶

(EC3. 1. 4. 4) ,是催化磷酸二脂酯键水解和碱基交

换反应的一类酶的总称,由H anahan 在1947年首次

从胡萝卜中分离得到。PLD 分布在细菌到高等动植

物的许多生物中,具有宽广的底物特异性,能广泛作

用于许多磷脂及磷脂衍生物。近年来,有关该酶的研

究倍受关注,许多研究表明[1～ 7 ] , PLD 的作用不仅在

于通过水解细胞膜中的磷脂而影响膜的结构、功能

和稳定性,而且在信号转导、激素作用的发挥、细胞

骨架组装、胞内蛋白激酶和肌动蛋白的有序化、细胞

分裂的发生、穿膜运输、分泌作用、防御反应以及种

子萌发和细胞衰老中都起重要作用。植物体的新陈

代谢和生长发育主要受遗传基因和环境信息的调节

控制。遗传基因规定个体发育的潜在模式,而且在很

大程度上受控于环境信息。近年来,人们越来越注意

到与信号转导有关的植物环境刺激因子的研究,包

括机械损伤、渗透胁迫、低温、激素、微生物等。PLD

和磷脂酸 (PA )参与细胞对一系列胁迫环境的反应,

但迄今仍不完全清楚PLD 的许多作用机理。

1　PLD 的生化特性及其在信号转导
中的作用

　　对植物中 PLD Α, PLD Β, PLD Χ, PLD ∆和 PLD Φ
的生化特点研 究 表 明[6 ] , 它 们 对 Ca2+ , P IP 2

(pho sphat idylino sito l24, 52b ispho sphate)和游离脂

肪酸的依赖程度不同,种依赖性和对底物的选择性

为不同PLD 提供了一系列的识别特征。核苷酸和氨

基酸序列的同源性和差异也预示着各种类型的PLD

在特性和功能上的共同点及区别。PLD Α是植物
PLD 中最普遍的一种,催化磷脂酰胆碱 (PC)、磷脂

酰乙醇胺 (PE)和磷脂酰甘油 (PG)的水解, 但不能

作用于磷脂酰肌醇 (P I)和磷脂酰丝氨酸 (PS)的水

解; 水解时需要Ca2+ (一般在20～ 100 mmo löL )的协

助,才能表现出活性或最佳活性,在钙离子浓度低时

P IP 2 也可激活PLD Α[8～ 10 ]。PLD Β和PLD Χ除可催化

PC、PE 和 PG 外, 还可催化 PS 和NA PE (N 2乙酰
PE ) , 其要求的Ca2+ 浓度为微摩尔浓度 (Λmo löL ) ,

在Ca2+ 浓度从Λmo löL 上升至mmo löL 时活性逐渐
增加,至mmo löL 时活性则呈降低趋势。PLD Α在PC

单独作为底物时即可起作用,而PLD Β的作用需要
P IP 2 协助,即具有P IP2 依赖性[11 ]。不同PLD 对钙离

子和底物的不同要求, 存在着不同的激活机制。

PLD ∆的特征是需要油酸激活, 其他的不饱和脂肪

酸,如亚油酸和亚麻酸的效果不及油酸,至于硬脂酸

和棕榈酸等饱和脂肪酸则完全没有效果。与含有C2

结构域的 PLD 不同,激活含 PX (Phox homo logy) ö
PH (P leck strin homo logy)结构域的 PLD Φ不需要

Ca2+ 的参与。PLD Φ需 P IP 2 的激活, 但与 PLD Β和

PLD Χ不同,它的活性不需要PE 参与[12 ]。另外, PLD

能与几种膜脂作用, PLD Φ只选择性地水解PC。

由于 PLD 既参与细胞膜的生物合成又参与其

降解,所以PLD 的基本功能是维持细胞膜的结构和
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功能。细胞膜中脂质的组成经常发生改变,有助于植

物在变化的环境条件下调整细胞膜的生理生化特

性,从而发挥最佳的生物学功能。PLD 活性失控会

造成细胞膜功能紊乱,因此会导致不可逆的膜伤害,

失去动态平衡[13 ]。

由磷脂酶水解磷脂产生第二信使物质进行信号

传递的过程称为磷酸—肌醇脂途径[11 ]。在这一途径

中,存在于细胞膜表面的信号受体是一种小分子蛋

白 (R ) , R 蛋白接受外部信号后构象发生改变,通过

膜中的效应器激活膜中的磷脂酶 (放大器) ,磷脂酶

将磷脂水解,产生第二信使物质[11 ]。PLD 为磷酸二

酯酶,能催化磷酸二脂酯键水解,根据水解的磷脂不

同可产生三磷酸肌醇 ( IP 3)、二脂酰甘油 (DA G)、乙

酰胆碱和磷脂酸 (PA )等。 IP 3, DA G, PA 及乙酰胆

碱都是胞内第二信使物质,通过引起胞内Ca2+ 以及

蛋白激酶K (PR K)系列中钙依赖性和钙非依赖性蛋

白 激 酶 ( PKC )、促 分 裂 蛋 白 激 酶 和 P IP25

(pho sphat idylino sito l 42pho sphate 52k inases)激酶

等的变化,引发一系列次级反应,进而完成细胞对外

部信号的响应过程。对植物研究的大量资料表

明[14, 15 ] , PLD 可以通过一种或几种功能影响细胞活

动,包括产生信使,与细胞的重要成分相互作用,改

变离子流量,改变脂质组成和细胞膜的物理性质以

及促进脂质的降解等。据报道[7, 16 ] , PA 是一类脂质

信使, 能激活 M A PK (m itogen2act iva ted p ro tein

k inase )信号流、Ca2+ 依赖蛋白激酶、NAD PH 氧化

酶和离子通道的活性。PA 与特异性蛋白结合,结合

产物介导了NAD PH 氧化酶的活化。其他可被PA 激

活的酶,如 P IP25 激酶、磷脂酶C (PL C )、磷脂酶A 1

( PLA 1)和磷脂酶A 2 (PLA 2)均可参与脂质信号转

导。PA 除作为直接的信号外,还可进一步代谢为其

他脂质体,如DA G、溶血PA 和游离脂肪酸,它们同

样具有信使功能,参与信号转导[7, 17 ]。越来越多的研

究表明[18～ 21 ] , PLD 在ABA 信号转导中具有重要作

用。另外, PLD 可与PLA 2, PL C, P IP25激酶等相互

联系,共同在信号传导中发挥作用。

2　PLD 的调控

不同PLD 的不同生化特性,为研究PLD 的调控

机制和功能提供了重要条件。Ca2+ 是磷脂酶的重要

调控因子, PLD 的激活需Ca2+ 的参与。Sang 等[22 ]研

究表明, Ca2+ 抑制剂 EGTA 可导致酶活性的丧失。

不同的PLD 激活对Ca2+ 的需求是不同的。PLD C2

区的存在是Ca2+ 激活的特异机制。在一系列信号转

导蛋白和膜运输蛋白,如PKC、PL C 和PLA 2 中都存

在C2区,此区域对膜上Ca2+ 调控的蛋白质翻译是必

要的[23 ]。Ca2+ 与PLD Α和PLD Β的结构域结合,诱导

结构的改变,增加了C2与PC 之间的亲和力[24 ]。比

较而言, PLD Β是在Ca2+ 和P IP 2 协同作用下激活的,

可能不需要离异作用就能从细胞膜上脱离下来。

P IP 2与 PLD Β在C2 结构域和催化区域结合, 但是

Ca2+ 能对此结合进行不同程度的调节[25 ]。在Ca2+ 缺

少或低水平条件下, PLD Β与 P IP 2 在C2 结构域结

合,较高浓度的Ca2+ 抑制这种作用,却促进P IP 2 与

催化区域的结合, 后者又会增强 PC 的结合与降

解[24, 25 ]。

研究表明[26 ] , PLD 具有与磷酸肌醇磷脂相结合

N 端的 PX 和 PH 域,调节 PLD 与脂质间的交互作

用。P IP 2 水平变化可对PLD 进行有效调控。不仅

PLD Β和PLD Χ都需P IP 2 的激活, PLD Α在低Ca2+ 浓

度时也需P IP 2 的激活。PLD Α, PLD Β, PLD Χ的基因
产物为钙依赖性蛋白, PLD Β和PLD Χ则为P IP 2 依赖

性蛋白,激活需要P IP 2 的参与。而PLD Α为磷酯酰肌
醇二磷酸 (P IP 2)非依赖性蛋白。PLD Β和PLD Χ都可
以结合P IP 2。PLD 有两个P IP 2 结合区域,一个位点

是N 端C2区,另一个是C 端的P IP 2 结合基序 (PLD Α
中不存在)。三聚体G 蛋白也调控PLD ,小分子G 蛋

白 (如A R F、R ho)可有效调控哺乳动物PLD 活性。

A R F、R ho、PKC 通过协同作用激活 PLD。据报

道[27 ] ,磷脂酶D 1 (PLD 1)的PH 域对生物体外细胞膜

的催化活性和定位是必须的。关于PH 域的突变体

能改变PLD 1 从细胞膜到细胞质转移的研究结果也

证实了这种PH 域的功能[28 ]。PLD 1 是在PH 域内两

个相邻的半胱氨酸 (C240 和 C241) 上被棕榈酰

化[29 ]。这些半胱氨酸的变化会严重限制PLD 1 的酰

化作用, 影响其在细胞膜上的定位, 并且降低其活

性[28 ]。然而,单一的酰化作用不可能在其他PLD 的

细胞膜靶向定位中发挥重要作用,如Spo14p 或老鼠

PLD 2, 因为这两种酶都不具有相邻的半胱氨酸残

基。也有研究表明[30 ] , PH 域的缺失或突变对PLD 1

或PLD 2 活性的影响微乎其微。相反,被称做‘KR’框

的一段较小区域 (PLD 1 的氨基酸 691～ 712及PLD 2

的氨基酸554～ 575)能够与磷酸肌醇发生相互作用,

并为P IP2 激活PLD 的活性所依赖[30 ]。近年来,更多

的资料已表明[31 ] ,生物体外有效的酶靶向作用需要

PLD 2PH 域的协助。这个域的变化会导致酶的活化,
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而酶的活性需要P IP 2 来维持[31 ]。

PLD 水解的亲脂产物PA 和溶血PA 都是第二

信号分子,在各种各样细胞中都有激活生化反应的

作用。溶血PA 也是重要的脂质调控子,在mmo löL
水平激活许多生化反应,例如DNA 合成酶、PLD 转

移酶的激活和DA G 转化为非信号分子,产生没药磷

脂酸 (b is2PA )等。在动物细胞中,虽然PLD 能很快

被激活,但基质PLD 的活性很低。另外,新霉素可抑

制PLD Β和PLD Χ的活性,质量分数 0. 1%正丁醇可

抑制 PLD Α, PLD Β和 PLD Χ活性。通过对硼氯隆毒
素、百日咳毒素、不可水解的GT P 类似物等研究表

明[32, 33 ] , G 蛋白能调控PLD。用已克隆的并通过细菌

表达的烟草PLD Α和G 蛋白Α亚基 (GΑ)研究G 蛋白

调控 PLD 的机制,结果发现 PLD Α和GΑ共同抑制
PLD Α的活性,但含有GT PΧ则降低这种抑制[34 ]。所

以,可能是GΑ直接与PLD Α相互作用,且GΑ的激活
免除了其对PLD 的抑制。

3　PLD 对环境胁迫和激素的响应

植物在各种胁迫环境下迅速发生响应,许多情

况下信号转导与特异性磷脂酶的激活有关。PLD 可

增强植物对不良环境胁迫的抵御能力,如机械损伤、

霜冻、冷害,在此过程中PLD 活性增加。

3. 1　机械损伤

机械损伤条件下, PLD 被激活, 从而导致磷脂

水解。PLD 的激活促进PA 的形成,伴随游离胆碱水

平的增加,表明磷脂酰胆碱是反应底物。PLD Α与该
反应有关,抑制拟南芥 PLD Α活性可减少机械损伤
诱导的PA ,同时也减少了能调控许多防御反应的茉

莉酸的积累[35 ]。大豆中, PA 诱导一种机械损伤活化

的49 ku 分裂素,它能激活蛋白激酶 (M A PK) ,通过

n2丁醇降低 PA 形成, 可以抑制机械损伤诱导

M A PK 的激活,这一现象表明,由PLD 作用产生的

PA 在M A PK 信号转导中具有信使功能[36 ]。

机械损伤刺激膜结合PLD 瞬间增加,同时溶液

中会减少同等数量的PLD ,这一进程与磷脂减少密

切相关[37 ]。另有研究表明[38 ] ,与膜结合PLD 的增加

会导致脂质降解。例如,经过辐射处理的花椰菜小

花,会立刻引起膜结合 PLD 活性的增加,而这将加

速细胞膜的降解。蓖麻叶片中膜结合PLD 的增加,

也与磷脂降解的速率及叶片的衰老相关联[39 ]。以上

研究表明,机械伤害引起PLD 活性增强是由于膜结

合PLD 的增加所造成的,其原因可能是PLD 与膜结

合会增加与底物结合的机会,从而促进脂质水解。

PLD 活性增加不是由于mRNA 或蛋白水平的

增加,而是PLD 向细胞膜转移的结果[40 ]。向缓冲液

中添加生理浓度的Ca2+ 可以增强这种向微粒体的转

移作用,原因之一可能是机械伤害引起原生质膜中

PLD 和PLA 的协同激活,这将导致叶绿体中游离脂

肪酸释放量的增加、茉莉酸的生物合成和下游防御

基因的激活。近来研究表明[41 ] ,受到机械伤害的蓖

麻叶游离亚麻酸的增加与由PLD 介导的磷脂水解

有关,间接说明了机械伤害的蓖麻叶在信号转导过

程中PLA 与PLD 的协同作用。这些结果与以前的分

析一致,表明在机械伤害的数分钟内, PLA 和 PLD

的作用产物会在几种植物中增加。鉴定茉莉酸结构

上游的专一性脂质介导物,对搞清这一作用模型有

着重要意义。

R yu 等报道[37 ] ,生理浓度Ca2+ 会引起与膜结合

PLD 的增加,这表明PLD 的胞内转移作用可能是由

Ca2+ 介导的。由于Ca2+、机械损伤、激素等环境胁迫

条件下都会立刻增加细胞质中Ca2+ ,因此可以推断,

由于机械损伤导致与膜结合PLD 活性的增加,可能

是细胞质中Ca2+ 流引起的。已有研究表明[42 ] , Ca2+

能在细胞体外调节植物PLD 活性,蓖麻、水稻、燕麦

PLD 的一个共同序列是 Ca2+ 的结合域。通过对

S trep tom y ces的研究发现[43 ] , PLD 与膜上小泡的结

合具有一定Ca2+ 依赖性,这表明Ca2+ 与PLD 的结合

会改变其构型,增强PLD 与膜的结合。

3. 2　低　温

PLD 的存在有细胞膜结合和细胞质结合两种

形式。许多研究已经证明了膜脂降解酶在冷害中的

作用, PLD 的活性与植物对冷害与冻害条件的响应

有密切联系。冻害条件下小麦中PLD 活性增加[44 ]。

冷害可能是由于某一特定的冷藏温度下, PLD 等降

解酶类被细胞膜硬化所激活。微粒体中,当温度从2

℃升高到10 ℃时, PLD 活性增加30%～ 40% ,并在6

℃到10 ℃达到最大值[13 ]。

Park in 等[45 ]研究表明,果实冷藏 7 d 后再升温

会使PLD 活性提高。冷害条件下,黄瓜果实中PC 比

PA 优先降解,再次升温过程中PC 含量随脂质过氧

化反应比率的升高而暂时性增加。所以, PLD 活性

提高是冷害条件下的次级反应。黄瓜植株叶片在低

温胁迫时PC 的降解也要优先于磷脂[46 ]。由于生物

膜是一个流动相,所以PC 的减少可能会进一步增加

组织对冷害胁迫的敏感性。冷害条件下,黄瓜果实中

PLD 的激活,可能是细胞膜脂质过氧化反应和磷脂

酶作用的间接反映。这两个过程产生的Ca2+ 载体会
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使细胞内Ca2+ 增加,从而激活PLD [47 ]。

冷害引起的膜硬化在某种程度上会激活PLD ,

它是引起植物系统磷脂降解反应中的起始酶类。PA

是Ca2+ 载体,因此,低温引起磷脂降解,使细胞膜中

的PA 过量积累,导致离子载体释放出Ca2+ ,并激活

自身催化的膜脂质的降解。此外,由于冷害诱导膜结

构异常,从钙库里渗漏出来的Ca2+ 同样也能加速细

胞膜降解。

3. 3　渗透胁迫

Ca2+ 在植物许多生理过程中起重要作用, Ca2+

能在较低的微摩尔和毫摩尔水平上激活PLD。结合

态 Ca2+ 可使植物避免膜损害和离子渗漏,并增加细

胞壁结构。以黄瓜为材料的研究表明[48 ] , Ca2+ 缺乏

可减少膜结合态Ca2+ ,降低PLD 活性,导致膜结合

酶活性和膜结构的紊乱,膜中蛋白质水平未改变,磷

脂和中性脂水平下降,磷脂酰肌醇含量下降,但PA

增加。Ca2+ 能对脂质进行保护,延迟衰老,且随叶肉

细胞和蛋白质含量下降,磷脂不饱和程度及脂肪酸

含量上升,但磷脂类型并不发生变化[48 ]。PLD Α与细

胞质膜结合,在机械损伤和Ca2+ 等刺激下会从细胞

质转运到细胞膜。PC 单独存在的小泡中, PLD Α活
性需mmo löL 水平的Ca2+ 激活。在细胞体外,由于降

低pH 或改变底物脂质组成等情况而使所需Ca2+ 降

到生理浓度,对PLD 造成胁迫[29 ]。

在高渗透胁迫环境下,西红柿、紫花苜蓿、绿藻

(Ch lam y d om onas)和拟南芥脱水叶片中的 PLD 和

PA 产物增加[30, 49 ]。ABA 在调节植物渗透胁迫反应

中具有重要作用,水分胁迫时ABA 浓度增加, PLD

被活化。高渗透引起PLD 活性增加的原因之一可能

是对ABA 的响应,也可能是PLD 激活对传递ABA

非依赖性或ABA 积累信号具有重要作用。渗透胁迫

与PA 水平升高有关。绿藻以及悬浮培养的番茄和

紫花苜蓿细胞中,在氯化钠胁迫情况下, PA 会迅速

积累,其他渗透物,如蔗糖和甘露醇等也有效果,说

明高渗透压是该反应的效应器。当C ra terostigm a

p lan tag ineum 处于干旱时,数分钟内不仅特异PLD

表达增加,而且PLD 活性也会增强[31 ]。用ABA 处理

植物时则没有这样的现象发生,表明干旱和ABA 激

活不同的PLD。另外, PLD 的激活可导致其他脂质

信使转变成溶血PA、游离脂肪酸、DA G 或DA G 焦

磷酸盐。在高渗透胁迫条件下,已形成的PA 会在脂

质激酶作用下转成DA G 焦磷酸盐, 也可能在一种

PA 水解的PLA 作用下转成溶血PA [30, 31 ]。

3. 4　脱落酸

脱落酸 (ab scisicacid, ABA ) , 植物天然产生的

主要生长抑制物质,是与植物衰老、低温和水分胁迫

反应相关的一类激素。它的主要作用是抑制植物生

长,其作用机理可能与抑制RNA 和蛋白质的生物合

成有关。在逆境条件下,ABA 一方面能抑制正常条

件下RNA 和蛋白质的生物合成,另一方面,又能促

使新的胁迫蛋白的生成。近来研究表明[7 ] , PLD 的

激活是ABA 的下游反应,导致PA 水平增加。相关证

据是蓖麻中ABA 能迅速诱导PLD 基因的表达[39 ]。

用ABA 处理的叶片同样具有很高的PLD 活性,这

是由于微粒体细胞膜中可溶成分转运到底物脂质中

造成的。GU S引物分析法证实了ABA 诱导PLD 的

表达[50 ] ,抑制拟南芥的PLD Α,也使ABA 诱导的衰老

过程得到了延缓。

R itch ie和Gilroy 报道[51 ] ,大麦糊粉层原生质体

加入ABA 后, 10 m in 内PLD 活性提高, PA 也明显

积累。在糊粉层原生质体中直接加入PA ,产生类似

ABA 的效应:抑制Α2淀粉酶、降低胞质Ca2+ 浓度 (而

GA 提高胞质Ca2+ 浓度) ,并且诱导ABA 调节的A S I

(am ylases ub t ilisin inh ib ito r 淀粉酶枯草溶菌素抑

制物)、RAB (respon sive to ABA )蛋白产生。在ABA

处理前 20 m in 内加入质量分数 0. 1% 12正丁醇,以

抑制PLD 产物 (PA )的产生,导致对ABA 调节过程

的阻遏。这种阻遏作用与ABA 激活PLD 在时间上

是吻合的,而且可以被同时加入PA 逆转。以上结果

说明, ABA 可激活PLD ,产生 PA ,而后者参与启动

糊粉层对ABA 的响应,但PA 启动的下游事件尚未

清楚。对大麦糊粉细胞和V icia faba 保卫细胞原生质

体研究表明[51 ] , PLD 及其脂质产物PA 在调节ABA

与赤霉素诱导反应的对抗性中具有重要作用,并且

ABA 能促进气孔关闭。另外, PLD Α的过量表达会
使烟草植株ABA 更加敏感,并减少蒸腾失水。通过

研究N 2酰基乙醇野芝麻碱进一步证明了 PLD 在

ABA 反应中的作用。这些分子抑制PLD Α的活性,

对 PLD Β1 或 PLD Χ1 无 影 响, 在 烟 草 和

Com m elinacom m un is 中能延缓ABA 引起的气孔关

闭和失水。PLD Α对气孔关闭和失水的影响与启动
GΑ十分相似。已有研究表明[34 ] ,烟草中PLD Α可与
GΑ直接作用, 大麦糊粉细胞中ABA 2G 蛋白2PLD

信号复合体与细胞质膜结合。用n2丁醇处理水稻原
生质体会使PLD 的作用产物PA 部分转变为磷脂酰

丁醇,抑制AB I125 调控的几种ABA 诱导基因的表

达,这些结果都表明, PLD 调控ABA 诱导的基因表
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达[30, 52 ]。在蚕豆叶片中,蚕豆保卫细胞原生质体中

加入 42 ku ABA 结合蛋白,使ABA 诱导的PLD 激

活程度降低[20 ] ,这说明ABA 结合蛋白可能是ABA 2
GΑ2PLD 信号复合体的一部分。综合上述结果分析,

PLD Α和GΑ具有类似ABA 的功能, PLD Α构成植物
对ABA 和水分胁迫反应的关键因素, 其他型 PLD

也可能参与ABA 信号传递途径。

3. 5　乙　烯

许多研究表明[7 ] , PA 和 PLD 参与乙烯诱导反

应。拟南芥叶子用乙烯处理后PLD Α基因的表达、蛋
白水平、酶活性都增加。用乙烯处理后,抗PLD Α植
株的衰老症状明显推迟。在悬浮培养的胡萝卜细胞

中,同样证明了乙烯能激活PLD。溶血磷脂酰乙醇胺

是一种在生物体外能抑制PLD 活性的脂质,可延缓

叶子、花和采后果实的衰老[53 ]。

CTR 1(乙烯反应中在乙烯受体下游发挥作用

的负调控剂)在M A PK 信号传输组成中,占有十分

重要的地位[7 ]。CTR 1中与PA 结合的氨基酸序列保

守程度不一, PA 能否真正结合并影响其定位和活

性还需进一步证明。在这种情况下, 乙烯会激活

PLD , 随后形成的 PA 将使CTR 1 在远离乙烯受体

ETR 1的地方重新定位, 释放出ETR 1 激活其他下

游反应。

3. 6　病原微生物

PLD 在植物抵御病害的防卫信号产生中不可

缺少。水稻白叶枯病侵染时, PLD Α活性明显提高,

抗病性品种尤为显著[5 ]。PLD Α聚集于病菌与植物
相接触的质膜部位,这可能暗示PLD 参与对病菌的

抵御过程。用木聚糖酶处理烟草细胞时,很快便可看

到N 2乙酰乙醇胺 (NA E)的释放, NA E 是 PLD Β和
PLD Χ(而不是PLD Α)水解NA PE 的产物[1, 54 ]。

水稻叶片中,病原菌的侵染使PLD 的活性和定

位发生改变[5 ]。在豆类幼苗期致瘤因素刺激PLD 的

活性,并减少通过n2丁醇抑制根毛的变形而造成PA

的合成[33 ]。在番茄悬浮细胞中,通过真菌木聚糖酶

引物处理增加PLD Β的表达,但是其他4种特异性番

茄PL D 基因并未发生改变。引物增加了PA 合成量,

这是 PLD 和 PL C 与甘油二酯激酶共同作用的结

果[55 ]。水稻与病原菌的相互作用表明,除了P IP 22
PL C 基因的翻译受到诱导外, PL D a 基因表达也会

增加。在相互抑制作用中,新的PLD Α蛋白往往定位
在原生质膜上病原菌的入侵位点[5 ]。在植物与病原

菌的相互作用过程中,短期改变磷脂酶活性可能涉

及对病原菌的感应,长期改变磷脂酶活性则可能会

引起细胞骨架的改变及膜的重新组装 (或降解)。

图 1　PLD 生理功能及其对环境响应的细胞信号转导

F ig. 1　A model dep ict ing po ssib le physio logical function of PLD in responses

to environm ental stress and signal pathw ays
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4　展　望

PLD 在胁迫信号的转导过程中起着重要作用

(图1)。由于膜上磷脂代谢途径的复杂性以及细胞内

信号途径的多样性,目前对于PLD 感应外界胁迫和

传递信号的途径和功能尚未明确。采用分子生物学

的最新方法,深入研究PLD 在植物生长和成熟衰老

中的作用机制,不仅能更好地了解磷脂酶的调控及

生理作用,而且能进一步阐明植物对环境因子的感

应和适应机制。PLD 基因表达调控和PLD 作用机理

比较复杂, PLD 多型性鉴定和纯化及其表达与组织

细胞或生长阶段的相关性还不十分清楚,同型性的

调控机制及其与其他信号系统的相互影响也有待进

一步研究。
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Funct ion s of pho spho lipases D in respon ses to environm en ta l

st ress and signa l t ran sduct ion

W ANG Guo-ze,M AO L in -chun , PAN X in
(Colleg e of B iosy stem E ng ineering and F ood S cience, Z hej iang U niversity , H ang z hou , Z hej iang 310029 Ch ina)

Abstract: Pho spho lipases D (PLD ) is a m u lt ifunct ional enzym e that can hydro lyze pho spho lip ids. T h is

art icle in t roduced the b iochem ical p ropert ies and funct ional regu la t ion of PLD , and its ro le in signal

t ran sduct ion. In addit ion, respon ses of PLD to differen t environm en ta l st resses including w ounding,

ch illing, o smo tic st ress, ho rmone,m icrobes w ere also review ed based on the up 2dated advances in research.

Key words: pho spho lipase D; signal t ran sduct ion; environm en ta l st ress
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Study on p ropert ies of Α2arm ylase from X an thom onas cam p estris

pv. cam p estris 8004

CHEN Hong-ge, CHEN J ian ,W ANG Xu, HU Y u,M A X iang-dong
(Colleg e of B iotechnology and F ood S cience, H enan A g ricu ltu ra l U niversity , Z heng z hou, H enan 450002, Ch ina)

Abstract: T he Α2am ylase derived from X an thom onas cam p estris pv. cam p estris 8004 w as confirm ed as

ex tracellu lar enzym e by tw o to ta lly d ifferen t m ethods and there w as on ly one type Α2am ylase ex ist ing. T he

Α2am ylase w as pu rif ied by PA GE, and SD S2PA GE indicated its mo lecu lar w eigh t w as 52 ku. T he op t im um

temperatu re and pH of th is enzym e w as 50 ℃ and pH 6. 2. Stab ility tests show ed that th is Α2am ylase w as

un stab le a t h igher tempera tu re, yet it w as qu ite stab le in w ide pH range of 4. 86- 10. 47.

Key words: X an thom onas cam p estris pv. com p estris; Α2am ylase; enzym e p roperty
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