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植物磷脂酶C的功能研究进展
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摘　要：磷脂酶 C (phospholipase C, PLC) 是一类重要的水解酶，根据作用底物的不同可主要区分为磷脂酰

肌醇特异性磷脂酶 C (phosphoinositide-specific PLC, PI-PLC) 和非特异性磷脂酶 C (non-specific PLC, NPC)。在

植物细胞的信号转导中，PLC 及其产物均发挥重要的媒介作用。不同于动物细胞，植物细胞中的六磷酸肌

醇 (inositol hexaphosphate, IP6) 和磷脂酸 (phosphatidic acid, PA) 被认为是传递植物磷脂信号的主要成员。现

概述磷脂酶 C 的结构、家族成员的分类以及它们在细胞信号转导过程中发挥的作用，并对相关领域今后的

研究方向提出展望。
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The research progress on the functions of plant phospholipase C
HUANG Dong, WU Yan*

(State Key Laboratory of Hybrid Rice, College of Life Sciences, Wuhan University, Wuhan 430072, China)

Abstract:  Phospholipase C (PLC) is a class of important hydrolytic enzymes. Based on the specificity of substrates, 
PLC is mainly categorized into two groups: PI-PLC (phosphoinositide-specific PLC) and NPC (non-specific PLC). 
The important roles of PLCs and their products in mediating signal transduction in plant cells are indispensable. 
Other than in animal cells, both IP6 (inositol hexaphosphate) and PA (phosphatidic acid) are considered as the key 
components of the phospholipid-based signaling in plants. In this article, we summarize the structures of PLC 
proteins and the classification of PLC family members. We also highlight the functions of plant PLCs and discuss 
the prospect underlying the molecular mechanisms involved in plant development.
Key words: phospholipase C; inositol 1,4,5-trisphosphate; inositol hexaphosphate; phosphatidic acid; signal trans-
duction 

磷脂酶 (phospholipases) 是催化水解磷脂的酶

类，它们普遍存在于动物和植物细胞中。在磷脂的

代谢中，磷脂酶是最重要的代谢酶之一。根据切

割磷脂位点的不同，磷脂酶可分为 4 大类：磷脂酶

A1 (phospholipase A1, PLA1)、磷脂酶 A2 (PLA2)、
磷脂酶 C (PLC) 和磷脂酶 D (PLD)[1]。其中，磷脂

酶 C 介导的细胞信号通路是信号转导中最经典的通

路之一 [1-2]。1980 年，Irvine 等 [3] 最早从芹菜和其

他高等植物的可溶性提取物中分离得到一种只能分

解磷脂酰肌醇的 PLC。随后，单子叶植物和双子叶

植物中的 PLC 也相继被人们克隆了出来。

人们对植物磷脂酶 C 的理解建立在对动物的

相关研究之上。植物 PLC 主要参与细胞的生长与

分化、激素信号转导、应答生物和非生物胁迫及调

节极性生长等过程 [4]。近年来，越来越多的植物

PLC 的功能得以报道，尤其在拟南芥和水稻中。

1997 年，Hirayama 等 [5] 从拟南芥中克隆到一个在

营养组织和花器官中组成型表达的 PLC，并命名为

AtPLC2。本实验室在进行相关研究时发现，拟南芥

AtPLC2 的缺失会导致拟南芥雌、雄配子体发育异
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常，花药开裂、花粉粒萌发、胚囊形成甚至胚胎发

育均严重受阻，最终导致植株败育 [6]。Fino 等 [7] 也

发现 AtPLC2 能通过影响细胞的有丝分裂来调控

拟南芥的胚胎发育。在对水稻的基因组进行分析时，

Amarjeet 等 [8] 预测水稻中有 9 个 PLC 家族成员，

同时发现 PLC 在水稻幼苗、根、茎和花序中广泛

表达，暗示着 PLC 功能的多样性；并且，水稻 PLC
基因还能应答一些非生物胁迫，例如干旱胁迫、低

温胁迫和盐胁迫等。2016 年，Cao 等 [9] 研究发现，

如果水稻细胞中 OsNPC1 表达水平发生变化，会引

起水稻茎分生细胞中硅质分布的改变，从而影响水

稻茎节的机械强度。

因此，磷脂酶 C 在植物生长过程中所发挥的

作用十分重要。本文就目前对植物磷脂酶 C 的结构

分类、上游激活机制、信号转导过程以及生理功能

的研究进行总结，并对相关领域今后的研究方向提

出展望。

1　植物磷脂酶C分类和结构

根据作用的底物不同，可将磷脂酶 C 分为磷

脂酰肌醇特异性磷脂酶 C (phosphoinositide-specific 
PLC, PI-PLC)、非特异性磷脂酶 C (non-specific PLC, 
NPC) 和糖基磷脂酰肌醇特异性磷脂酶 C (glycosyl-
phosphatidylinositol PLC, GPI-PLC)[1,4]。PI-PLC 主

要水解 4,5 二磷脂酰肌醇 (phosphatidylinositol 4,5- 
bisphosphate, PIP2) 产生三磷酸肌醇 (inositol 1,4,5- 
trisphosphate, IP3) 和甘油二酯 (1,2-diacylglycerol, DAG) ；
NPC 主要水解磷脂酰胆碱 (phosphocholine, PC) 和
磷脂酰乙醇氨 (phosphatidylethanolamine, PE) 并生

成 DAG ；而 GPI-PLC 则水解连接在内质网上的糖

基磷脂酰肌醇锚蛋白。拟南芥基因组中存在 9 个

PI-PLC 和 6 个 NPC 相关基因，水稻基因组中预测

可能具有 4 个 PI-PLC 和 5 个 NPC。而对 GPI-PLC
的研究大多集中在动物和微生物中，目前仅在花生

种子中纯化出了 GPI-PLC 的一个片段 [1-2]。因此，

本文论述的重点是 PI-PLC 和 NPC。
动物的 PI-PLC 根据其蛋白质结构和功能的

不同可以分为 6 个家族：PLC-β、PLC-γ、PLC-б、
PLC-ε、PLC-ζ 和 PLC-η，其中 PLC-ζ 是一类独特

的磷脂酶 C，它与植物 PI-PLC 均不含 PH 结构域。

PLC-ζ 只在脊椎动物的精子中表达，在精卵融合过

程中，内源 PLC-ζ[2] 和外源 PLC-ζ 的 mRNA[10] 均能

引起细胞质中的 Ca2+ 震荡信号。PLC-ζ 同样能通过

增加细胞质中 Ca2+ 浓度来激活因 ICSI (intracyto-

plasmic sperm injection) 处理而失活的卵细胞 [11]。

植物 PI-PLC 大多由 EF 手型 (EF-hand lobe)
结构域、X 结构域、Y 结构域和 C2 结构域 (Ca2+ 
phospholipid-binding domain) 组成 [1]。EF 手型结构

域位于 N 端，具有 4 个螺旋 - 环 - 螺旋结构，它有

助于精细胞中的 PLC-ζ 与其底物 PIP2 特异性结

合 [12]。在植物应答外界生物胁迫的过程中，EF
手型结构域还能调控还原型辅酶 II (nicotinamide 
adenine dinucleotide phosphate, NADPH) 氧化酶 RBOHD
的功能 [13]。C2 结构域位于 C 端，它能够与 Ca2+ 结

合引起磷脂酶 C 疏水性发生变化，并能优化膜催化

核心的磷脂水解率 [14]。X、Y 结构域位于 N 端和 C
端之间，它们是磷脂酶 C 最保守的两个结构域，用

以行使酶的催化功能。此结构域还能借由静电相互

作用来介导 PLC-ζ 的靶向膜定位 [15]。 
对 NPC 进行序列分析发现，高等植物的 NPC 蛋

白主要由 510~540 个氨基酸残基组成，仅具有一个发

挥磷脂水解酶活性所需的磷酸酶结构域 [1]。

2　植物磷脂酶C的亚细胞定位和组织分布

TMHMM 数据库 (http://www.cbs.dtu.dk/services/ 
TMHMM) 显示，植物 PI-PLC 和 NPC 均不含跨膜

结构域。荧光融合蛋白质法和串联质谱法证实了大

部分 PLC 定位在细胞膜上 [1]。随着研究的发展和深

入，人们还发现 PLC 还具有细胞质定位的特点，如

拟南芥 AtNPC5 [16] 和烟草 NtPLCб1 [17] 定位在细胞

质中，PI-PLC 这种在细胞质和细胞膜不同定位的特

点主要是受细胞内 Ca2+ 浓度的影响 [18]。多室脂质

体 (multilamellar vesicles, MLV) 实验表明，PI-PLC
的 C2 结构域会影响 PI-PLC 的膜定位，而且这种影

响还受 Ca2+ 的调控 [19]。随后的研究发现，EF 手型

结构域也会影响 NtPLC3 正确的膜定位 [20]。虽然绿

色荧光蛋白 (green fluorescent protein, GFP) 融合实

验证实了大部分的 AtNPC 定位在细胞膜上，但是

人们对 NPC 膜定位的机制目前尚不清楚 [21]。

PI-PLC 和 NPC 在植物的不同组织中有着多变

的转录和表达水平，实时定量 PCR 结果显示 PI-
PLC 在拟南芥的根、茎、叶和花中均有分布 [22]。而

GUS (β-glucuronidase) 染色实验显示，AtPLC1 主要

存在于叶柄和维管组织中，而 AtPLC5 的信号在保

卫细胞、根部以及维管细胞中都可以检测到 [23]。本

实验室研究结果显示，拟南芥 PI-PLC 家族基因

AtPLC2 在花序和角果中有着明显的表达优势，这

一现象与它在植株的生殖发育过程中起着至关重要
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的作用相一致 [6]。同样地，在水稻生长发育的营养

和生殖阶段均能检测到 PI-PLC 的活性 [24]。阵列数

据显示 NPC 的活性在发育中的种子中显著增强，

尤其集中在植物脂质的储存和代谢场所，例如胚乳

和种皮 [25]。

3　磷脂酶C的激活和活性调节

在动物细胞中，PLC 具有多种亚基，它们除了

含有相似的保守结构域之外，还具有一些信号蛋白

通常具有的调节功能域，而这些调节域赋予了各亚

类不同的调控方式。如 PLC-β N 端的 PH 结构域与

Gβγ 直接相互作用来激活 PLC 的活性 [26] ；PLC-γ
能够被一些多肽类细胞生长因子激活 [2]。而对于植

物中 PLC 的上游激活机制，近年来虽然有许多探

索性的研究证明 PLC 的激活与 G 蛋白有关，但是

到目前为止在植物中暂未发现有力的证据来证明这

种直接激活调节机制，如 G 蛋白的激活子霍乱毒素

(cholera toxin, CTX) 和抑制子百日咳毒素 (pertussis 
toxin, PTX) 都能够影响 PI-PLC 的表达水平 [27]。 2009
年，Kost 等 [28] 在调控花粉管生长的过程中也发现，

PIP2 和 Rho 超家族中与 Ras 相关的小 G 蛋白 ——
Rac 家族发挥着相同的作用。2003 年，Apone 等 [29]

发现，G 蛋白的偶联受体 GPCR 和 GPA1 过表达能

使 PI-PLC 的活性增强，并以此提出 PI-PLC 属于

GRC1 (G protein-coupled receptor 1) 下游信号分子的

结论。但是，GRC1 属于 G 蛋白信号通路的上游信

号分子这一说法仍存在争议 [30]。并且，G 蛋白调节

PLC 的研究过程大多使用 mastoparan ( 一种 G 蛋白

的激活剂 )，而 mastoparan 的处理可导致细胞质膜

成孔，从而允许一些小分子通过，所以，mastoparan
处理植物细胞后导致 Ca2+ 的明显增加可能并非是因

为 G 蛋白激活 PLC 所导致 [31]。

PI-PLC 是 Ca2+ 依赖水解酶，在植物中，PI-
PLC 的底物特异性可因 Ca2+ 浓度的变化而改变 [32]。

其中一类以磷脂酰肌醇 (phosphatidylinositol, PI) 为
底物，发挥磷脂酶 C 的功能需要毫摩尔级的 Ca2+，

且定位在细胞质中；另一类以 4- 磷酸磷脂酰肌醇

(phosphatidylinositol 4-bisphosphate, PIP) 或 PIP2 为

底物，发挥磷脂酶 C 的功能需要微摩尔级的 Ca2+，

定位在细胞膜上 [1]。NPC 发挥酶活性的过程并不需

要 Ca2+ 的参与，如拟南芥的 AtNPC3 水解生成单酰

基甘油 (monoacylglycerol, MAG) 的过程并不依赖

Ca2+ 或其他阳离子 [33]。AtNPC4 的活性也不受 Ca2+、

Mg2+ 或 Cu2+ 的影响，反而 EGTA 的加入会使 AtNPC4

的活性提高，可能是因为 EGTA 螯合了一些抑制

AtNPC4 活性的二价阳离子，如 Co2+、Mn2+、Zn2+

等 [34]。

4　磷脂酶C的信号转导途径

在动物中，磷脂酶 C 的信号转导途径研究得

比较清楚，磷脂作为 PLC 的底物是细胞膜的重要

组分之一，它不仅是细胞膜上其他磷脂酶的底物，

同时也为诸多膜蛋白和多聚糖提供了在细胞膜上的

锚定位点。激活的 PLC 能将 PIP2 水解生成 DAG 和

IP3，它们是参与细胞信号转导的重要二级信使。脂

溶性的 DAG 不仅可以结合蛋白的 C1 保守结构域，

从而激活并调控其靶标蛋白 PKC (protein kinase C)
家族成员的活性，如 PLC/PKC 途径能激活 TRPV1 
(transient receptor potential vanilloid receptor 1) 通路，

从而影响肺伤害性感受器的敏感性 [35]，它还能改

变生物膜的膜脂结构来反馈调控 PLC 的活性 [4]。

而水溶性的 IP3 可以和内质网上的 Ca2+ 通道结合，

调控细胞内的 Ca2+ 水平，细胞内 IP3 含量的变化还

会影响内质网和质膜之间的联系 [4]。

在植物细胞中，IP3 会迅速地被 IPK2 (inositol 
pentakisphosphate kinase 2)、IPK1 等一系列磷酸化

激酶作用生成 IP6
[2]。Lemtiri-Chlieh 等 [36] 研究发现，

IP6 介导的 Ca2+ 释放效率要比 IP3 高 100 多倍。到

目前为止，在拟南芥基因组中并没有检索到 IP3 控

制 Ca2+ 释放的通道基因，因此，IP6 可能才是植物

细胞内 Ca2+ 通道的主导者，并且在植物细胞中也暂

未发现 DAG 的靶标蛋白——PKC 家族 [37]，所以，

目前仍未确定在植物中是否存在着 DAG 影响下游

PKC 的信号传递模式。研究发现，植物细胞中的二

酰甘油二酯激酶 (diacylglycerol kinase, DGK) 能将

DAG 磷酸化生成磷脂酸 (phosphatidic acid, PA) ；药

理学、遗传学等研究手段表明，PA 在植物体内作

为一个较小的脂类物质却发挥着重要功能。众多学

者预测 PA 才是在植物细胞内发挥着二级信使功能

的信号分子。PLC/DGK 途径或者 PLD 直接水解磷

脂以及 DGPP (DAG pyrophosphate) 的去磷酸化都可

以合成 PA [1]。在植物细胞中，PA 经微生物植酸酶

分解生成磷酸盐以供拟南芥生长所需 [38]。当植物受

到干旱胁迫、盐胁迫以及真菌等病原菌侵染后会激

活 PLC/DGK 途径，在一氧化氮存在的条件下，植

物中的 DAG 能被 DGK 迅速磷酸化生成 PA[39]，而

PA 可激活 MAPK (mitogen-activated protein kinase)、
CDPK (calcium-dependent protein kinase)、离子通道
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和 NADPH 氧化酶级联途径 [40]，随后激发 ROS 并

触发过敏反应，最终导致细胞程序性死亡。植物中

的 DAG 不仅是 PA 合成的中间体，它还是合成二

半乳糖二酰基丙三醇 (digalactosyldiacylglycerol, DGDG)
的重要前体，因此，DAG 可以用来调动细胞体内

无机磷酸盐和磷脂质 [40]。

5　磷脂酶C的生理功能

5.1　PLC调节了花粉管的伸长

人们发现 PLC 以及它的底物 PIP2 和产物 DAG、

IP6、PA 都参与了花粉管生长的过程，如矮牵牛花

PetPLCl 基因的沉默会引起顶端 Ca2+ 浓度梯度范围

扩大、肌动蛋白细胞骨架解体和花粉管顶端膨大 [21]；

而 PIP2 是 Ras/Rop GTPase 的效应物，Ras/Rop GTPase
的过表达会导致 PIP2 分布去极化，花粉管失去方向

性，从而导致螺旋状生长 [41]。PI-PLC 的水解产物

IP6 能引起细胞内的 Ca2+ 震荡信号，它通过调控肌

动蛋白的结合蛋白 (actin binding proteins, ABPs) 来
重塑肌动蛋白和重组微管，最终影响花粉管的伸

长 [42]。Koichi 等 [43] 研究结果表明，在磷酸盐饥饿

状态下，DAG 的下游产物 B 型 MGDG 合成酶在萌

发的花粉管中表达，这暗示着 PC-PLC 在花粉管的

极性生长过程中也起着重要作用。此外，PLC 的下

游信号分子 PA 能够通过改变质膜的生物和物理性

质来调控花粉管的伸长 [44]。

5.2　PLC参与激素信号转导

研究发现，PLC 参与了动植物体内多种激素信

号的调控 [45-46]，如在人体精细胞获能过程中，PLC/
PKC 途径参与了促黄体生成激素的合成过程 [47]。

在植物中，PLC 参与了脱落酸 (abscisic acid, ABA) 
ABA 控制气孔关闭这一调控过程。在 ABA 的诱导

下，PLC 的下游信号分子 IP6 可通过调控胞内 Ca2+

水平的变化，从而使胞内的膨压下降，最终导致气

孔关闭，PLC 抑制剂 U73122 可以抑制 ABA 引起

的气孔关闭和 Ca2+ 振荡 [48]。降低 PI-PLC 的表达水

平也能减弱烟草叶片气孔对 ABA 的敏感度 [49]。

本实验室也发现，AtPLC2 参与了细胞内生长

素的合成及其信号的传递。在拟南芥 plc2−/− 纯合突

变体植株的花器官中，生长素水平明显上升，而这

一生长素水平升高的现象与其合成基因 YUCCA1、
YUCCA2、YUCCA4、YUCCA6 和 YUCCA8 的表达

水平显著增强密切相关。在大孢子发育过程中，生

长素集中分布在胚珠的珠孔端，导致大孢子分裂极

性紊乱、胚囊无法形成。显然，PLC2 能够影响胞

内生长素的水平，籍此调节生殖发育过程 [6]。另外，

PLC 还参与了水杨酸 [50] 和芸苔素内酯 [51] 的信号

通路。

5.3　PLC参与了生物和非生物胁迫的应答

研究人员通过分析拟南芥 [52] 和水稻 [8] 的 PLC
基因发现，它们的启动子上均具有能响应外界胁迫

的顺式调控元件。现已有大量证据表明，PLC 参与

了生物和非生物胁迫的应答 [53]，如在拟南芥中，

PLC 能够介导 DREB1 和 DREB2 的差异性表达以应

答干旱胁迫 [54-55]。在盐胁迫的条件下，水稻和拟南

芥中的 PI-PLC 表达量会增加 [56-57]，AtNPC5 突变体

侧根的发育则会受阻 [58]。AtPLC1 也已被证实属于

AP2/ERF 转录家族的下游信号分子，干旱和盐胁迫

都能诱导这个家族的转录，从而参与到拟南芥应答

非生物胁迫的过程中 [59]。

PLC 除了参与应答干旱和盐胁迫之外，它还响

应了其他的非生物胁迫信号。在热胁迫条件下，拟

南芥 plc9 突变体中 Ca2+ 浓度的降低会减弱植株防

卫逆境反应的能力 [60]，并且 npc1 突变体的叶绿素

含量在高温处理下会急剧下降 [61]。磷酸盐饥饿状态

会从转录水平上影响拟南芥细胞中 NPC 的表达，

在缺少磷的条件下，AtNPC4 [51] 和 AtNPC5 [16] 的转

录水平会上调。

PLC 在植物中除了参与应答各种非生物胁迫的

响应，它在抵御真菌感染的过程中也发挥了重要作

用。拟南芥 plc2 突变体植株的根对衣霉素诱导的内

质网应激反应更加敏感 [62]。在 AtIPS2 和 AtIPK1 基

因功能缺失的条件下，植物细胞内 IP6 的水平因此

被降低，从而导致水杨酸的含量减少，最终削弱了

拟南芥抵御病原菌侵染的能力 [63]。如果下调番茄的

SiPLC4 和 SlPLC2 的表达水平则会损害植物免疫叶

霉病菌 [64]、灰霉病 [65] 以及真菌诱导的木聚糖酶 [66]

的功能。在大豆中，PLC/DGK 通路产生的 PA 能够

激活 MAPK 通路中的 GMK1[67]。这些结果都表明，

PI-PLC 参与了生物胁迫信号传递的过程。植物在抵

御真菌侵染时 , IP6 虽然发挥了一定的功能，但这种

防御机制主要是依靠 PA 来进行的 [68]。

6　总结与展望

磷脂酶 C 是生物体内十分重要的磷脂水解酶，

参与了生物体诸多细胞信号转导过程，包括细胞的

分裂、生长和分化以及细胞的免疫等 [1-2]，如 PLC
能调控胞内的 Ca2+ 浓度来引起细胞肿胀 [69]，还能

够影响自分泌的血管内皮生长因子 (VEGF) 通路，
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从而抑制胃癌的发生 [70]。了解磷脂酶 C 在不同生

理条件下的作用机制，将为攻克细胞免疫，研究癫

痫、癌症等疾病的发生机制提供宝贵的理论依据。

近年来，真菌 PLC 的研究也已成为十分热门的课题，

因为 PLC 在生物胁迫应答过程中发挥着重要作用，

如哈维氏弧菌的胞外分泌物磷脂酶等毒力因子会使

海水鱼类致病，磷脂酶 C 信号对灵芝菌丝体发酵产

生抗癌刺激代谢产物灵芝酸具有一定影响 [71]。因此，

研发生物活性强的小分子非肽类磷脂酶 C 抑制剂或

激活剂可以成为研究真菌感染等疾病的重点。而磷

脂酶 C 作为磷脂水解过程中重要的一类酶，一直以

来在食品行业中得到广泛的应用，如提高油脂精炼

率、酶法脱胶等。

在动物细胞内，IP3 和 DAG 作为信号传递链中

重要的二级信使，为启动胞内下游信号分子的功能

发挥了无可替代的媒介作用。因此，植物细胞中磷

脂酶 C 的功能作用越来越受到人们的重视 [1-2]。在

研究 PLC 的结构时发现，植物 PLC 缺失 PH 结构域，

而这种结构在酶与膜上的底物特异性结合时发挥着

重要作用 [1]，所以，植物 PLC 与膜磷脂特异结合的

方式是否由其他的结构域所“取代”，其具体的作

用机制仍需更多的研究来揭示。目前由于暂未在植

物细胞中发现 PLC 下游的 PKC 信号传递模式以及

IP3 释放 Ca2+ 的通道蛋白，所以，它们的磷酸化产

物 PA 和 IP6 被认为是植物体内新兴的二级信使。

IP6 在动物细胞中能介导泛素化调控系统 [72] 和影响

肌醇的合成 [73]，这暗示着在植物细胞内 IP6 除了能

够释放 Ca2+ 库外还有更多的功能可供发掘。而目前

PA 发挥功能的脂质结合结构域并没有完整地被定

义。PLD、PLC/DGK、DGPP 途径都可以生成 PA，

但是这些途径所调控的下游信号各不相同，这也暗

示 PA 可能具有不同的分子种类，不同途径的 PA
应答外界胁迫信号的贡献率也可能不一样 [18]。据预

测，PLC 具有多个磷酸化位点，AtPLC2 也被证实

是能够响应 flg22 (microbial elicitor flagellin) 的磷酸

化的质膜蛋白 [18]。不过这种磷酸化区域对于 PLC
的活性发挥具有何种意义却鲜有报道。更重要的是，

植物 PLC 的上游激活机制仍悬而未决。这些问题

亟待解答，同时也为探究磷脂酶 C 在植物体内的功

能开辟了新的研究方向。值得注意的是，目前研究

人员大多使用 U73122 作为 PLC 的抑制剂来探究

PLC 在植物体内的生理功能，但是 U73122 最早是

作为 PLA2 的抑制剂而使用的，它除了能够影响

PLC 的信号转导通路，同时也会抑制 PLD 的信号

传递，因此，U73122 处理的实验结果的可靠性需

要更加严谨的工作来证实 [74]。
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