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植物甾醇（phytostero1s）是以环戊烃全氢菲为
骨架的三萜类化合物, 在动植物中发挥重要作用,
被誉为“生命的钥匙”[1]. 植物甾醇是生物膜系统
的重要组分, 不仅参与植物的生长发育, 还响应
生物胁迫和非生物胁迫, 如病原体、盐碱、极端温
度等. 植物主要通过植物甾醇含量的相对变化响
应各种逆境胁迫, 此外, 植物甾醇还作为信号分
子参与逆境胁迫反应 , 油菜素内酯类 (brassinos鄄
teroids, BRs)作为一种重要的植物激素, 在逆境胁

迫响应中有重要的作用[2].
1 植物甾醇

植物甾醇广泛存在于植物的根、茎、叶、果实和

种子中,以游离甾醇和结合甾醇的形式存在. 目前
为止已经在植物中鉴定出超过 250种植物甾醇,其
中主要有谷甾醇(sitosterol)、豆甾醇(stigmasterol)、油
菜甾醇(campesterol)和胆固醇(cholesterol) [3, 4]. 植物
甾醇与动物甾醇（主要是胆固醇）的区别是 C鄄24
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图 1 植物甾醇生物合成途径
斜体为对应反应步骤的酶; BR途径产生油菜素内酯类[5].
Fig.1 Phytosterols biosynthetic pathway
The italic corresponding to the reaction step of the enzyme; BR
pathways produce brassinosteroids[5].

位置多了个额外的烷基, 这个过程由甾醇甲基转
移酶（SMTs）完成. SMTs是植物甾醇代谢中的关
键酶 , 另外还有 C鄄4 甾醇脱甲基酶 (C鄄4demethy鄄
lase), 鲨烯合酶（SQS)和 C22鄄甾醇去饱和酶（C22鄄
desaturase, CYP710A1）等（图 1）[5].

植物甾醇在食品、临床医学和动物生产中都

有广泛的研究. 已有研究表明, 植物甾醇具有很
多生理功能和促进健康的功效, 如抑制肿瘤、降
低血液胆固醇含量、调节免疫和抗衰老、抗菌消

炎、抗溃疡、抗动脉粥样硬化等[6]. 植物甾醇未来
在人类食品和药物研发中将有广泛的应用前景,
但植物甾醇在植物中的功能有待深入研究. 植物
甾醇在逆境胁迫中的功能及其作用机理的研究有

助于我们更全面深入地理解植物甾醇的生理功能.
2 植物甾醇响应逆境胁迫

植物甾醇在植物体内发挥重要的作用, 研究
表明植物甾醇参与植物的生长发育调控, 此外,
植物甾醇也响应不同的逆境胁迫, 如极端温度、
盐碱、低氧、UV鄄B以及细菌性病原体等非生物和
生物胁迫.
2.1 植物甾醇响应非生物胁迫

植物甾醇响应盐胁迫, Surjusl等[7]研究表明,
大豆根在盐胁迫下谷甾醇的含量没有变化, 谷甾
醇转化成豆甾醇的效率也没有改变, 但总甾醇含
量减少 50%, 饱和脂肪酸大量增加, 这说明细胞
膜中主要甾醇含量的稳定有助于克服盐胁迫引起

的生理伤害. 拟南芥在盐胁迫下, 油菜甾醇与豆
甾醇的含量分别降低 13%和 6%, 而谷甾醇增加

5%, 谷甾醇/豆甾醇比值由对照的 2.149 上升至
2.372,谷甾醇/豆甾醇的比值的提高,有利于盐胁迫
下细胞膜功能的调节, 增强耐盐性[8]. 此外, Grand鄄
mougin等[9]证明了在盐胁迫下特定的植物甾醇可
以调控细胞膜结合的 H+鄄ATPase的活性, 低浓度
的豆甾醇和胆固醇可以刺激质子的外排, 而 24鄄
甲基胆固醇和谷甾醇则起抑制作用.

BRs是植物甾醇合成途径的产物, 油菜甾醇
及其差向异构体是 BRs合成的前体物质（如图
1）. BRs具有广泛的生物学功能, 并在植物逆境
胁迫的适应性方面具有重要作用[10, 11]. Bajguza等[12]

研究发现在盐胁迫下外施油菜素内酯可提高植物

的耐盐性. 张永平等[13]研究了 2, 4鄄表油菜素内酯(
EBR) 处理对高温胁迫下甜瓜幼苗抗氧化酶活性
和光合作用的影响, 结果表明 EBR能有效促进高
温胁迫下甜瓜幼苗的生长, 增强植株抗氧化能力,
缓解高温胁迫引起的膜脂过氧化伤害. 在低氧胁
迫下, 外源 EBR通过促进碳水化合物从叶片向根
系的分配及根系糖酵解代谢酶活性的提高, 增强
黄瓜植株耐低氧胁迫的能力[14].

植物甾醇在植物环境温度变化的适应过程中

有重要的作用. Erick等[15]研究发现植物在高温和
低温胁迫下, 甲基甾醇大量转化成植物中主要的
乙基甾醇（豆甾醇和谷甾醇）, 这种甾醇结构的变
化有利于增强细胞膜的内聚力, 调节植物体的温
度变化以适应高温和低温环境. 这种甾醇结构的
调整可能是植物适应环境温度变化的一种进化.
Manish等[16]研究表明在低温环境下有助于植物甾
醇的积累, 高温环境也有助于植物甾醇的积累,
在 2 益下番茄果实中自由甾醇的含量增加 2倍之
多, 此外还揭示了在高温和低温环境下植物甾醇
浓度与土壤 pH和碳水化合物含量变化是一致的,
但与植物蛋白和苯酚含量变化是相反的 . 另外,
有研究者发现在高温地区, 大豆中总植物甾醇水
平要高些, 其中油菜甾醇比例随温度升高而升高,
谷甾醇与豆甾醇的比值升高, 而当作物组织存在
于低温环境中时, 谷甾醇与豆甾醇的比值常常下
降[17]. 植物甾醇在内质网（ER)内合成, 然后以膜相
关途径从内质网（ER）运输到植物细胞膜, 这种转
运在低温环境下被阻断, 莫能菌素和布雷菲德菌
素 A也能阻断这种转运[18].

植物甾醇还响应光照、干旱、ABA等非生物
胁迫. Mariana等[19]研究发现低 UV鄄B照射葡萄时
与膜相关的豆甾醇、谷甾醇增加, 在幼叶中豆甾
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醇和谷甾醇增加得更明显, 但谷甾醇与豆甾醇比
值增加了 7倍, 并且与胁迫相关的 ABA含量也随
之增加, 另外, 低 UV鄄B胁迫下辣椒中也有类似的
甾醇变化[20]. 植物甾醇是生物膜系统的重要组分,
在干旱胁迫下, 植物甾醇以其独特的分子结构调
节细胞膜的流动性和通透性抑制水分的流失 [21].
植物甾醇能抑制由 ABA所引起的膜透性的提高,
从而最终维持膜的正常功能[22].
2.2 植物甾醇响应生物胁迫

植物甾醇除了响应非生物胁迫外, 还响应微
囊藻、细菌性病原体以及疫霉属等引起的生物胁

迫. Zhang等[23]利用微囊藻处理眼子菜 7 d后, 眼
子菜中主要的油菜甾醇、豆甾醇和谷甾醇分别增

加 23.1%、40.4%和 40.8%, 总甾醇的含量也明显
增加, 谷甾醇转化为豆甾醇的效率没有改变, 表
明眼子菜科植物通过甾醇含量的增加和谷甾醇/
豆甾醇比值的稳定提高细胞膜的稳定性, 响应微
囊藻释放的有毒物质. 此外, 低浓度微囊藻释放
的有毒物质胁迫时, 甾醇含量增加, 高浓度微囊
藻释放的有毒物质胁迫时, 甾醇含量降低. 植物
对各种非寄生性细菌病原体存在免疫应答. Keri
等[24]通过基因沉默来研究植物甾醇参与细菌性病
原体的免疫应答, 这些基因包括鲨烯合酶（SQS)、
甾醇甲基转移酶 2（SMT2）、C22鄄甾醇去饱和酶
（CYP710A1）, 其突变体促进细胞中营养物质向
质外体外排, 促进细菌性病原体的生长, 然而拟
南芥过表达 CYP710A1植株抑制营养物质向质外
体外排, 这表明植物通过调控植物甾醇含量的变
化控制细胞中营养物质的外排, 响应细菌引起的
免疫应答.

植物甾醇可以通过防御反应识别真菌, 然而
疫霉属不能合成甾醇, 只能依赖从宿主中获得甾
醇[25]. Michaela等[26]研究发现拟南芥磷脂: 甾醇酰
基转移酶（erp1）突变体感染疫霉属后, 自由甾醇
含量没有明显变化, 甾醇糖苷（SG)比野生型增加
了两倍, 酰基甾醇糖苷（ASG)明显减少, 被感染的
野生型拟南芥表现出比突变体较强的疫霉属抗

性, 这说明结合甾醇含量的变化对病原体防御反
应有重要作用, 植物可能通过减少对寄生性疫霉
属甾醇的供应增强植物的疫霉属抗性. 豆甾醇被
鉴定为拟南芥中病原体的易感因子, 在疫霉属感
染的拟南芥叶中豆甾醇含量增加, 由于豆甾醇能
够激活质膜上 H+鄄ATPase , 豆甾醇含量的增加可
能会直接影响膜的功能[27], 因此我们可以推测erp1

突变体中甾醇含量的改变可能影响细胞膜上信号

的传导及对病原体的响应[26]. 此外, 越来越多的研
究表明脂质筏（lipid rafts）可能参与微生物与植物
间的相互作用, 白粉病菌感染拟南芥和大麦时,
利用非律平染色发现在脂质筏区域植物甾醇大量

积累[26]. DRMs(detergent鄄resistant membranes, 清除
不溶解物的膜微区)是分离的脂质筏, 并且与信号
激活密切相关, DRMs参与植物对微生物胁迫的
响应过程, 如干扰寄生性病原体, 病毒的进入以
及免疫反应[29]. 总之, 植物甾醇对抵御病原体有一
定的作用, 但是其具体的作用机理尚不清楚.
2.3 植物甾醇响应逆境胁迫机理

2.3.1 植物甾醇作为膜组分响应逆境胁迫

植物首要的胁迫伤害是膜结构和功能的改

变. 植物甾醇作为疏水基团插在膜磷脂双分子层
中, 并与脂肪酸链相平行, 一方面可以强烈限制
脂肪酸酰基链的摆动, 降低膜的流动性, 另一方
面又能阻止双层膜由液晶相向凝胶相转变, 保持
膜的完整性[17].由于植物甾醇结构和胆固醇结构的
类似以及控制细胞膜的特性, 改变甾醇含量及其
组成可以影响膜的通透性, 烃链顺序, 内聚力及
膜的流动性[27]. 此外, 多种形式的甾醇位于膜上影
响膜结构和功能 , 如甾醇酯、游离甾酵、SG 和
ASG, 后 3种类型植物甾醇是细胞膜的主要组成
部分, 起着稳定细胞膜结构和功能、调节膜流动
性的重要作用, 并增强膜对外界温度的适应性[30].
游离甾醇是植物甾醇存在的主要形式, 游离甾醇
自由羟基使甾醇与细胞膜中磷脂、蛋白质发生专

一性相互作用, 呈现亲水性功能调节膜的流动性,
其中 茁鄄谷甾醇和油菜甾醇调节膜的流动性效率
最高[31]. 游离甾醇在膜中分布不均匀, 在相变温度
以下, 游离植物甾醇对膜脂流动性的增大作用,
使植物膜系统在较低的温度下能维持正常生理功

能; 在相变温度以上, 游离植物甾醇通过与膜脂
的相互作用, 提高了脂双层的有序性和凝聚性,
增加了膜透性和流动性[32], 从而保证植物膜系统对
环境的适应.

目前发现, 具有抗氧化功能的植物甾醇共同
特征是其分子侧链上都有一个亚乙基.具有亚乙基
侧链的植物甾醇抗氧化效应归因于它们能在 29鄄烯
丙基处快速形成一个自由基,此自由基随即异构化
为一个叔自由基, 该叔自由基比脂肪酸碳中心自
由基更稳定, 从而阻断脂肪酸链氧化反应[33]. 茁鄄谷
甾醇分子的构象较豆甾醇更平面化一些且具有亚
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乙基, 因而具有比豆甾醇较强的降低膜水透性的
能力, 抑制高温引起的氧化反应, 保护高温条件
下细胞膜脂肪酸不发生氧化降解[34], 这可能与谷甾
醇在植物甾醇中占很大比例是一致的.

逆境胁迫导致各种植物甾醇含量的变化, 谷
甾醇与豆甾醇的比值是植物代谢失调的一个重要

指标, 细胞膜中甾醇含量的变化有助于克服逆境
胁迫引起的生理伤害, 从而调控细胞膜的稳定性,
这与植物对环境的适应密切相关[7]. 影响甾醇含量
变化的基因主要包括 SQS, SMT2, CYP710A1 等.
鲨烯合酶（SQS)是甾醇生物合成中第一个关键酶,
对植物甾醇生物合成途径中的甾醇含量有重要影

响. 在 SQS沉默表达植物中, 不仅表现出对病原
体免疫力的下降, 而且对逆境胁迫的基本抵抗能
力也降低, 这表明 SQS对响应逆境胁迫有重要的
作用[27]. SMT2催化植物甾醇生物合成途径中第 2
个甲基的加成, 是影响甲基甾醇与乙基甾醇比例
的一个重要酶, Francine等研究表明 smt2突变体
植物对逆境胁迫缺乏抗性, 表现出如叶片坏死等
表型, 这表明 SMT2通过调控甲基甾醇和乙基甾
醇含量的变化参与植物逆境胁迫反应 [36].
CYP710A1催化谷甾醇生成豆甾醇, 豆甾醇和谷
甾醇在植物甾醇中占很大比例, Griebel等[37]研究
发现植物细菌性角斑病激活 CYP710A1基因的表
达, 使豆甾醇含量增加, 抑制病原体诱导的防卫
调控子黄素依赖性单加氧酶的表达, 这可能是由
于 CYP710A1控制谷甾醇和豆甾醇比例的结果,
此外, 在病原体感染的拟南芥叶中豆甾醇大量积
累, 豆甾醇又能激活质子泵改变膜的结构和功能
以响应免疫反应[38]. 总之, 植物通过植物甾醇合成
酶的表达调控控制甾醇含量的变化, 从而引起膜
性质的改变以响应病原体等逆境胁迫.
2.3.2 植物甾醇作为脂质筏的主要成分参与逆境

胁迫

植物膜上有很多区室, 膜的区室化作用有利
于植物抵抗逆境胁迫[39].在低温下非离子化清洁剂
（如 Triton X鄄100, 聚乙二醇辛基苯基醚)抵抗增溶
作用的膜微区被定义为脂质筏, 这是一类富含植
物甾醇及鞘脂类的膜微区, 表现出脂类自我合成
以及促进蛋白质聚合和复杂分子形成的特性 [40].
分离的该膜微区称为 DRMs, 也称为 DIMs(deter鄄
gent鄄insoluble membranes), 其结构分离 , 流动性
差[41]. DRMs与信号激活密切相关, 参与很多生理
过程, 如细胞极性、信号传导和免疫应答等[42]. 从

生物膜中分离的 DRMs与磷脂双分子层中抵抗增
溶作用的膜区域是一致的, DRMs功能的改变可
能是由于依赖清洁剂的蛋白质和脂质的改变、清

洁剂与脂类的比例以及不同的细胞类型[43].
植物甾醇在 DRMs中大量存在, 微生物和动

物中 DRMs主要甾醇分别是麦角甾醇和胆固醇,
高等植物细胞中包括较多类型的甾醇, 如谷甾
醇、豆甾醇和油菜甾醇等 [44]. DRMs中油菜甾醇、
豆甾醇和谷甾醇能抑制二棕榈酰鄄磷脂酰胆碱小
囊泡的溶解, 也能抑制棕榈酰鄄油酰基磷脂酰胆碱
双分子层的溶解使植物膜保持稳定, 适应较大范
围内的温度变化[40]. 定量分析烟草叶和苜蓿根中
DRMs甾醇含量是蛋白质含量的 1.7 倍, 大豆叶
和拟南芥中分别达到 2.7倍和 4倍, 此外, 玉米幼
苗和拟南芥幼苗 DRMs中自由甾醇含量是蛋白质
含量的 1.3倍,这些比例的不同可能影响清洁剂的
功能[45]. SG和 ASG是植物中结合甾醇的主要组分,
脂质组学研究发现在 DRMs中 SG和 ASG的含量
不同, 这可能是由于它们在 DRMs中的不同功能.
Tjellstrom等[46]研究发现在拟南芥幼苗 DRMs中并
没有发现自由甾醇的大量积累, SG和 ASG 在这
个区域大量积累 , 在燕麦根中结合甾醇在质膜
（PM）和 DRMs这两个区域同样能够观察到, 自由
甾醇也可以明显地观察到, 在烟草叶的 DRMs中
总甾醇量明显增加 , 这主要是因为自由甾醇和
ASG的大量增加, 在低温和磷酸盐胁迫下 DRMs
区域中 ASG浓度也增加. 为了研究韭葱幼苗胞内
DRMs的分布, Maryse等[41]通过丁苯吗啉（FEN, 环
桉烯醇鄄钝叶醇异构酶抑制剂）胁迫处理研究甾醇
参与脂质筏的形成. 胁迫处理下 DRMs在高尔基
体（GA）中大量存在, GA上 DRMs中植物甾醇的
含量大量增加. 在韭葱幼苗 DRMs中甾醇在中性
脂质中占 71%, PM中只占 35%. 在韭葱 PM中谷
甾醇占 63%, 甲基胆固醇占 11%, 胆固醇占 19%,
豆甾醇占 6%, 在 DRMs中甾醇也有类似的相对
丰度, 表明甾醇分子形成植物细胞膜膜和脂质筏
的效率可能相同. 虽然有研究发现大部分 DRMs
起源于 PM, 但 FEN处理后, GA 中分离的 DRMs
比在 PM中分离的 DRMs多, 在内质网上基本没
有发现 DRMs的存在[41].

受体激酶、G蛋白和其他蛋白等信号蛋白参
与生物和非生物胁迫, 这些信号蛋白在很多植物
DRMs中发现[47]. DRMs被当作质膜中与信号蛋白
结合的特定部位, DRMs也参与病原体相关分子
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信号途径和生长素的转运[48],但 DRMs在逆境胁迫
中参与信号传导机制尚需深入研究. 植物通过质
膜蛋白调控植物的发育及生理反应, 如分别位于
顶膜和基膜的生长素转运体 PIN2和 AUX1, 在逆
境胁迫下脂质筏可以补充这些特异的蛋白[49].此外,
应对病原体等逆境胁迫时, 脂质筏可能作为一个
信号传导的中间体参与免疫反应过程中的信号传

导[40].
2.3.3 植物甾醇作为信号分子响应逆境胁迫

植物甾醇生物合成途径产生 BRs, 这是植物
中重要的甾族信号分子, 在植物逆境胁迫中有重
要功能. BR反馈调节 BR代谢途径的多种基因,
这些基因不仅参与 BR合成途径, 也参与植物甾
醇生物合成途径[50]. Kiwamu等[50]用外源 BR处理
植物发现植物甾醇生物合成途径中的 DWF4、
CPD、BR6ox1和 ROT3基因的表达量受 Brz(brassi鄄
nazole, BR抑制剂)和 BL(brassinolide, 油菜甾醇内
酯)处理的影响, DET2、FK、DWF5、DWF7和 BAS1
响应 Brz和 BL, SMT2和 DWF1不响应这两种物
质. 外源 BR的含量无论增加还是减少都影响甾
醇生物合成途径基因的表达, 并通过调控前体物
质含量的变化控制 BR的合成速率. 然而, 这些基
因表达的不同不仅影响油菜甾醇及其差向异构

体, 也影响豆甾醇和谷甾醇的合成以及总甾醇含
量的变化. 在脂质筏中富含豆甾醇、谷甾醇、24鄄甲
基甾醇、胆固醇和鞘脂类, 因此外源 BR浓度的变
化不仅改变甾醇的含量和组成, 也可能改变脂质
筏的数量和性质, 直接调控膜界面上 BR感受器,
影响逆境胁迫过程中的信号传导[51]. 越来越多的报
道指出植物甾醇作为信号分子与敏锐调控生成类

固醇相关蛋白脂质转运体（START, steroidogenic
acute regulatory protein鄄related lipid transfer) 结合
参与信号传导, 而不仅仅作为膜组分影响植物的
生长发育[51]. 因此, BR可能通过调控植物甾醇的生
物合成参与逆境胁迫下的植物甾醇信号途径, 但
是在一些研究中外源 BR不响应逆境胁迫, 外源
BR是否直接或间接的响应逆境胁迫值得进一步
研究[52].其他很多信号分子如生长素、细胞分裂素、
乙烯和赤霉素通过调控植物甾醇合成酶如 FK、
SMT1、SMT2 和 SMT3 等参与植物甾醇信号途径
[53]. 此外, Pavlik等[54]发现植物应对不同的环境胁
迫如光照、温度、水、臭氧以及盐胁迫时, 植物甾
醇与植物激素类物质发生相互转化, 但植物甾醇
和激素类物质的相互转化机理尚不清楚.

植物甾醇在逆境胁迫中具有重要的作用, 植
物甾醇主要存在于细胞膜上, 作为膜组分、脂质
筏组分以及信号分子响应植物逆境胁迫. 通过大
量的研究发现逆境胁迫下植物甾醇含量发生相对

变化影响细胞膜和脂质筏的结构和功能, 也影响
作为信号分子 BR的生物合成. BR调控植物甾醇
的生物合成, 影响植物甾醇的含量, 进而影响细
胞膜和脂质筏的结构和功能[51], BR也能通过对细
胞膜的作用, 增强植物对干旱、病害、盐碱等逆境
的抵抗力[55]. 植物甾醇响应逆境胁迫可能是通过这
3种不同水平作用机理的相互协调完成的, 植物
甾醇作为膜组分、脂质筏组分以及信号分子响应

逆境胁迫的具体作用机理及其相互之间的联系值

得深入研究.
3 展望

植物甾醇作为一类重要的生理活性物质, 除
了调控植物的生长发育外, 还响应多种生物和非
生物逆境胁迫. 植物甾醇独特的分子结构是保持
细胞膜稳定性的基础, 逆境胁迫下植物主要通过
植物甾醇含量的相对变化维持细胞膜的稳定, 并
作为信号分子参与逆境胁迫引起的生理反应. 植
物甾醇响应逆境胁迫的生理机制比较复杂, 未来
研究植物甾醇合成酶的表达调控与植物甾醇含量

的变化以及 BR的含量与植物甾醇合成基因表达
相关性是很有必要的. 此外, 植物响应逆境胁迫
时, 脂质筏可能作为一个信号传导的中间体参与
逆境反应过程中的信号传导, 这方面也有待深入
研究.
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