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植物抗旱分子机理
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　　[摘　要]　植物能够通过渗透调节、脱水保护、代谢调整等多种途径适应干旱胁迫。在受

到轻度干旱胁迫时, 渗透调节是主要途径。当干旱胁迫的强度超出渗透调节的范围时,失水成

为必然, L ea 蛋白及糖类等脱水保护物质在植物中的积累有利于保护生物大分子, 尤其是膜

系统免受破坏。长期轻度干旱能改变某些植物的代谢途径, 有利于植物适应干旱环境。主要阐

述了与渗透调节、脱水保护、代谢调整相关的基因表达调控及抗旱基因工程的研究进展。
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在自然条件下, 植物往往因为环境胁迫而不能充分发挥其遗传潜力,其中, 干旱是阻

碍植物生长发育的重要非生物因子之一[ 1]。然而, 不同植物对干旱的适应能力有很大差

异,了解植物适应干旱胁迫的分子机理有利于开展抗旱基因工程研究,对提高植物抗旱能

力,促进农业生产的发展具有非常重要的意义。

1　渗透调节

在受到轻度干旱胁迫时,植物能够通过渗透调节降低水势,保持膨压。植物的渗透调

节主要通过脯氨酸、甜菜碱等亲和性溶质的积累而实现
[ 2]
。此外, 离子和水分通道的变化

调节着离子和水分进出细胞,也是渗透调节的重要方面。

1. 1　渗透物质的积累

无机离子和小分子有机化合物都有渗透调节作用,但是, 高浓度的无机离子常引起代

谢紊乱 [ 3]。脯氨酸、甜菜碱等小分子有机物的大量积累不会破坏生物大分子的结构和功

能,表现出良好的亲和性,而且具有较强的渗透调节作用,因此,是理想的渗透物质。

脯氨酸的累积是由脯氨酸生物合成的活化和生物降解的抑制而产生的
[ 4]
。植物体中

脯氨酸的生物合成有 2条途径, 即谷氨酸途径和鸟氨酸途径(图 1)
[ 5～7]
。这 2条途径在不

同的生理状态下表现不同。在渗透胁迫且氮素缺乏时,谷氨酸途径是合成脯氨酸的主要途

径,而在氮素摄入充足时,主要通过鸟氨酸途径合成脯氨酸[ 5]。

$ 1-二氢吡咯-5-羧酸合成酶( P5CS)是一个双功能酶, 具有 C-谷氨酰激酶和谷氨酰 C-
半醛脱氢酶活性, 催化脯氨酸生物合成的谷氨酸途径的前两步,其活性受脯氨酸反馈抑
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制。Hu等从蛾豆( Vigna aconitif olia)中分离得到编码 P5CS 的 cDNA . 渗透胁迫诱导

P5CS 基因高水平表达, 表明 P5CS 是脯氨酸生物合成中起关键作用的酶
[ 6]。

鸟氨酸 D-氨基转移酶( D-OAT)催化鸟氨酸转氨基生成谷氨酰-C-半醛( GSA) , 绕过了

从谷氨酸生成GSA 的前两步反应。蛾豆( V aconif olia) D-OAT cDNA 得到克隆
[ 5]

,其编码

多肽的分子质量为 48. 1 ku, 是植物脯氨酸生物合成中另一个关键酶。

脯氨酸生物合成的最后一步是由 $ 1-二氢吡咯-5-羧酸还原酶( P5CR)催化的。用大豆

P5CR 基因转化烟草, 在 CaM V35S启动子控制下表达,能引起 P5CR的积累, 但是,并未

引起脯氨酸的大量积累,而且,在渗透胁迫时也未发现 $1-二氢吡咯-5-羧酸( P5C)累积。

这表明,在脯氨酸生物合成中 P5C 的还原并不是限速步骤[ 8]。

图 1　脯氨酸生物合成途径

a.谷氨酰 C-半醛脱氢酶; b. C-谷氨酰激酶; c. $1-二氢吡咯-5-羧酸还原酶; d .鸟氨酸D-氨基转移酶

渗透胁迫解除后,植物体脯氨酸含量能够恢复至正常状态, 在此过程中,脯氨酸脱氨

酶( PDH)起着重要作用。PDH 催化脯氨酸转化为谷氨酸的第1步反应。Z. Peng 等
[ 9]
克隆

了拟南芥PDH cDNA, AtPDH.在干旱胁迫条件下, P5CS 水平提高, PDH 转录水平很低,

此时游离脯氨酸水平提高约 10倍。解除胁迫后, P5CS 基因表达水平下降, 8 h 后恢复常

态。相反, PDH mRNA 水平则上升, 6 h后达到峰值。脯氨酸水平随之降低。可见, P5CS

和 PDH 基因的相反方向调节是植物胁迫与恢复状态下控制脯氨酸水平的关键机制。

甜菜碱是植物中另一类常见的亲和性渗透物质, 广泛存在于高等植物、动物与细菌

中,其生物合成是从胆碱开始经 2步氧化生成的(图2)
[ 8, 10]
。干旱胁迫下,甜菜碱的累积与

胆碱加单氧酶( CM O)和甜菜碱醛脱氢酶( BADH)活性的增加密切相关[ 11]。

图 2　甜菜碱合成途径
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胆碱加单氧酶催化胆碱氧化生成甜菜碱醛, Br ouquisse 等发现
[ 11]

, 菠菜叶绿体基质

中有这种依赖于铁氧还蛋白的酶存在。Burnet 等
[ 12]已从菠菜叶片纯化了 CMO.甜菜碱醛

脱氢酶是甜菜碱醛特异性酶 [ 13] , 其相应的 cDNA 已分别从菠菜、甜菜、大麦等植物中得到

克隆。

此外,蔗糖、海藻糖、甘露糖醇等糖类, 以及渗调蛋白、脱水素、胚胎发生后期丰富蛋白

等大分子物质也对渗透调节有一定贡献。

1. 2　水通道蛋白的作用

水通道蛋白( Aquaporin) 是水分跨膜运输的重要途径之一, 它是指作为跨膜通道的

主嵌入蛋白( MIP)家族中具有运输水分功能的一类蛋白质
[ 14]
。在植物中发现的第 1个水

通道蛋白是大豆根瘤细胞中的植物编码蛋白( NOD26) [ 15]。随后逐渐发现了大量水通道蛋

白, 根据其序列特征可划分为 3 个亚类[ 14, 15] , 即分布于液泡膜上的液泡膜嵌入蛋白

( T IP ) , 分布于细胞质膜上的胞质膜嵌入蛋白( P IP )和根瘤细胞中的 NOD26.

干旱诱导豌豆( Pisum sat ivum )产生编码水通道蛋白的 cDNA 7a
[ 16]和 Tr h-31[ 17] , 拟

南芥干旱诱导的 cDNA, RD28,其编码蛋白也属水通道蛋白[ 18]。这表明干旱能诱导水通道

蛋白基因表达, 从而改变膜的水分通透性,使水分更易于透过胞质膜或液泡膜进入细胞,

有利于实现渗透调节。

2　脱水保护

在严重干旱条件下,超出渗透调节范围时, 有些植物能够存活,恢复供水后迅速恢复

生长,其机理在于,这些植物在失水时产生的一些大分子或小分子有机物具有脱水保护功

能,能够在水分亏缺时保护膜系统及其他生物大分子免受破坏, 胚胎发生后期丰富蛋白

( Lea蛋白)及糖类是这类脱水保护物质的代表。

2. 1　Lea蛋白

Lea 蛋白是指胚胎发生后期种子中大量积累的一系列蛋白质。Lea 蛋白广泛存在于

高等植物中。在植物个体发育的其他阶段, 也能因 ABA 或脱水诱导而在其他组织中高水

平表达。一般认为, Lea 蛋白在植物细胞中具有保护生物大分子,维持特定细胞结构,缓解

干旱、盐、寒等环境胁迫的作用。

Lea 蛋白大多是高度亲水的。高度亲水性有利于 Lea 蛋白在植物受到干旱而失水时,

能够部分替代水分子, 蛋白质的多羟基能保持细胞液处于溶解状态,从而避免细胞结构的

塌陷,稳定细胞结构,尤其是膜结构[ 19]。

在干旱脱水过程中细胞液的离子浓度会迅速升高,高强度的离子浓度会造成细胞的

不可逆伤害。在第 3组 Lea 蛋白的基元序列所构成的兼性 A-螺旋结构中,亲水和疏水氨

基酸分处于螺旋的特定位置, 形成分子内螺旋束, 其表面具有束缚阴离子和阳离子的能

力,因此,也能控制高盐伤害
[ 20]
。

植物在受到干旱胁迫时, Lea 基因的高水平表达和 Lea 蛋白的大量积累也表明 Lea

蛋白基因具有干旱保护功能[ 21]。Xu 等[ 22]将 H V A 1 cDNA 全序列导入水稻,获得了抗旱

的转基因水稻,从而直接证实了 Lea 基因的干旱保护功能。
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2. 2　可溶性糖

在严重干旱状态下,植物细胞中蔗糖含量迅速增加, 对细胞具有保护作用 [ 23]。这种保

护作用一方面是通过玻璃态化实现的, 糖类的积累能产生具有固体机械特性的超饱和液

体,从而避免发生细胞溶液结晶,防止细胞塌陷,限制大分子的混合,使细胞处于一种稳定

的静止状态
[ 24]
。另一方面, 通过体外研究表明

[ 23]
,蔗糖、麦芽糖、海藻糖等双糖能在干燥状

态下稳定酶活性, 也能保护膜结构。可见, 糖类也是植物体中一类重要的脱水保护剂。

3　代谢调整

在长期干旱胁迫条件下,植物通过代谢途径的转变来适应环境。这方面研究较多的是

午时花( Mesembryanthemum cry stallinum )光合途径转变。

午时花是一种兼性盐生植物,在受到干旱或高盐胁迫时其光合作用从 C3途径转变为

景天酸代谢( CAM )途径
[ 25]

,胁迫条件促进编码CAM 途径相关酶的 m RNA 增加, 这些酶

的含量和活性随之提高 [ 26]。

磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶( PEPC)是 CAM 途径的关键酶之一,水分胁迫能诱导午时

花 PEPC高水平表达
[ 27]
。

烯醇化酶(磷酸丙酮酸水合酶)也是 CAM 途径的重要酶。编码该酶的 cDNA, Pghla

和 Pghlb已从午时花中得到克隆。在受到干旱或盐胁迫时, 叶片中 Pgh1转录速率提高,

烯醇化酶转录产物在叶片中积累, 从而使叶片中烯醇化酶活性得到提高 [ 28]。胁迫引起的

光合途径转变包含着复杂的调控机制,在转录水平、转录后水平和翻译后水平都存在调节

作用。

4　抗旱基因转化植物的研究

植物遗传转化已成为当今植物生物学的核心研究手段,也是栽培植物品种改良的实

用工具之一[ 29]。但是, 抗旱基因转化植物的研究报道较少,主要以模式植物烟草为研究对

象,探讨抗旱基因的作用。依据植物抗旱分子机理的不同,可以利用不同的外源基因转化

植物以达到提高植物抗旱性的目的。

4. 1　提高植物体渗透物质含量

梁峥等 [ 30]利用甜菜碱醛脱氢酶( BADH)基因转化烟草,转基因烟草植株中甜菜碱的

含量提高。甘露糖醇-1-磷酰脱氢酶基因转化烟草后,能提高植物体中甘露糖醇的含量
[ 31]
。

这些研究都是旨在提高植物体中渗透物质含量,增强植物的渗透调节能力,从而达到抵抗

渗透胁迫的目的。

4. 2　增加脱水保护物质

利用Lea 基因转化植物以增加转基因植物中大分子脱水保护物质——Lea 蛋白含量

的研究也有报道[ 23, 32 ]。将大麦 Lea cDNA, H VA 1导入水稻获得的转基因水稻表现出较强

的抗旱、耐盐能力,去除胁迫后,生长恢复迅速。这不仅证实了 Lea 蛋白的脱水保护功能,

而且表明了 Lea 基因在抗胁迫基因工程中的潜在利用价值
[ 23]
。

海藻糖是广泛存在于微生物中的脱水保护物质,具有稳定细胞膜及蛋白质结构的功

能[ 33 ]。更苏植物中也有较高的海藻糖含量 [ 34] ,这与更苏植物在含水量极低时仍能存活有
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密切关系。用酵母海藻糖合成酶基因 TPS1转化烟草,能显著提高烟草抗旱能力
[ 35, 36]

。用

大肠杆菌海藻糖合成酶基因复合体 otsBA 转化烟草和马铃薯
[ 37] , 也得到相似结论,即海

藻糖在植物体中积累能提高其抗旱性。

4. 3　通过代谢调节提高植物抗旱性

M cker sie 等利用超氧化物歧化酶( SOD)基因转化苜蓿, 获得了抗渗透胁迫能力较强

的转基因植株
[ 38]
。其机理在于通过 SOD的过量表达,改善苜蓿在干旱胁迫条件下的代谢

环境,提高耐氧化胁迫的能力,从而增强抗旱性。

利用基因工程提高植物抗旱性的研究工作方兴未艾,前景广阔。但是,目前的研究工

作还处在探索阶段,尚未出现利用抗旱基因工程培育的商业化用途的作物品种。随着抗旱

分子机理研究的不断深入, 抗旱基因工程必将走向实用化,为干旱节水农业的进一步发展

做出重要贡献。
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M olecular M echanism of Plant Drought T olerance
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Abstract: Plant could adapt w ater st ress through osmot ic adjustm ent , desiccation

pr otect ion and m etabolic changes. Under slight st ress condition, osm ot ic adjustment

play s the role. With mo re severe st ress desiccation occurs, Accumulat ion of desiccation

pr otectants such as LEA ( Late Embryogenesis Abundant ) pro tein and sugars avoids

dam age of biomacrom olecules, especially membrane system in some ex tent . Long time

mild w ater st ress m ay change plant metabolic pathw ays, w hich is useful for plant to

adapt st ress condit ions. T his paper review s the pr oceedings of gene expression and r egu-

lation in relation to osm ot ic adjustm ent , desiccat ion pro tection and metabolic changes.

Pro ceeding s of g enet ic t ransformat ion confering drought tolerance is also reviewed.

Key words : plant ; drought to ler ance; g ene; mo lecular mechanism
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