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摘要 本文介绍逆境胁迫下植物体内渗透调节物质的积累和作用，及其对活性氧的产生与清除的影响。

阐述以脯氨酸为代表的渗透调节物质对活性氧的直接清除作用，&’! (、甜菜碱等对抗氧化酶活性及抗氧
化剂含量的影响。近年来人们广泛利用转基因技术合成脯氨酸、甜菜碱，为提高作物的抗氧化能力及培

育抗逆新品种提供了一条有效途径。
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自然界诸多环境因子如低温、干旱、盐渍等都会限制或影响植物的正常生长发育，尤

其是干旱和盐渍，是影响最普遍的两种胁迫因子。在发生水分胁迫和渗透胁迫时植物细

胞主动积累溶质，降低渗透势和水势，维持膨压，进行渗透调节。受胁迫的同时，植物在代

谢过程中通过多种途径产生的活性氧及其清除系统的平衡遭到破坏。轻中度胁迫下，清

除酶的活性增加，活性氧造成的伤害得以缓解，植物的抗氧化能力提高（李广敏等，#MMN；
朱抗申和黄丕生，#MMN；1987@’/7 $3 .#，#MMO）。因此，渗透调节物质的积累与抗氧化能力的
提高，是植物在逆境下得以生存的两种重要机制。从最近报道的资料来看，渗透调节物质

对活性氧的产生及清除有一定的影响，如脯氨酸、甘露醇有清除活性氧的能力，&’! (能提
高清除酶的活性（蒋明义，#MMM；K83/ $3 .#，#MM"；关军锋，#MMM）。本文就逆境下植物体内渗
透调节物质和活性氧代谢的最新研究进展作一简要介绍。
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! 逆境下植物细胞内渗透调节物质的积累及作用

植物积累的渗透调节物质基本上分为两大类：一是外界环境进入细胞内的无机离子，

二是细胞内合成的有机溶质，主要是多元醇和含氮化合物。!"年代 #$%&’$等首先发现在
受旱的多年生黑麦草叶子中有游离脯氨酸积累，此种现象现已在小麦、高粱、玉米等多种

植物中发现。最近（赵福庚等，("")）的研究表明，盐胁迫明显激活脯氨酸合成的鸟氨酸途
径，该途径对脯氨酸含量上升的贡献是谷氨酸途径的 ) * " + ) * !倍。另外，许多植物特别
是藜科、禾本科植物在水分或盐分胁迫下，细胞内甜菜碱大量积累。在豆科植物中也有甜

菜碱的积累（,-$.$/0 !" #$，)112）。苜蓿在盐胁迫下积累葫芦巴碱（345%6/-5/6 5/7 869.$，
)112）。季胺化合物对干旱、盐渍条件下的植物生理反应起重要作用（:5%544$/6 !" #$，
)112），盐胁迫促进了大麦幼苗体内多胺的精氨酸合成途径，使多胺的合成比脯氨酸合成
对盐胁迫更敏感（赵福庚和刘友良，("""）。但溶质的积累在不同的植物中有所不同，如水
稻、烟草、草莓体内不能合成甜菜碱（;5-<=/505&5>5-<= !" #$，)11?；朱抗申和黄丕生，)11@）。
王邦锡等（)1A1）的实验结果表明，B@植物玉米、高粱积累脯氨酸的数量低于 B?植物小麦。
既使是同一物种，不同基因型的植物积累的溶质也不同（C$4$-=’/DE 5/7 F5/06/，)11"；
;<67$0 !" #$，)1A1）。渗透调节物质的积累还可相互促进，B5( G对无花果细胞盐诱导脯氨
酸的积累有促进作用（汪良驹等，)111）。商振清等（)1A1）观察到 B5( G处理可提高水分胁
迫下小麦体内脯氨酸的含量。

植物积累的渗透调节物质行使其调节、保护、清除活性氧、促进生长等功能。脯氨酸

和甜菜碱在细胞质内积累时，可作为渗透调节剂或抗冷剂起作用（H6’-$ !" #$，)112）。梁峥
（)11I）指出甜菜碱的积累水平与植物的抗胁迫能力成正比。甜菜碱在细胞内的积累可提
高细胞的渗透调节能力，稳定细胞内大分子蛋白质与生物膜的结构和功能，还可保护细胞

内许多重要代谢活动所需酶类的活性。脯氨酸积累引起的渗透调节对低水势下维持玉米

幼根伸长有重要作用（J6$-&$4K 5/7 ,<54>，)112）。在渗透调节过程中，化合物的积累是一
种适应性反应，积累的化合物还可以保护亚细胞结构。根据上述脯氨酸所起的作用可以

概括为：调节细胞质的渗透势；保护蛋白质分子，增加蛋白质分子的水合度；维持光合活

性；作为活性氧的清除剂等。

渗透调节物质的作用大小，实验结果不尽一致。L’6M$40（)1AI）认为无机离子对中生
植物渗透调节作用较小。刘丹（)11"）认为水分胁迫下小麦幼苗渗透调节有机溶质作用较
大，而无机离子则较小。李春香等（)111）测定水分胁迫下玉米幼苗中各种渗透调节物质
的相对贡献率大小顺序为：#G N可溶性糖 N游离氨基酸 N脯氨酸，小麦生育中后期则是：
#G N可溶性糖 N游离氨基酸 N B5( G N OK( G N脯氨酸。渗透调节物质相对贡献率的差异，
可能与植物的种类、生育期、所处环境、胁迫强度、胁迫时间等多种因素有关，不能一概而

论。总之，渗透调节物质对提高植物抗逆能力有重要作用。

" 渗透调节物质与活性氧代谢

"#! 渗透调节物质与活性氧的产生
逆境胁迫下，植物体内活性氧大量积累，破坏正常代谢时活性氧的产生与清除的平
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衡。尤其是 !"·
# 的产生可以转化成 $#!# 及攻击性更强的·!$，进而引发膜脂的过氧化和

脱酰化，直接攻击核酸和蛋白质等，从而导致核酸结构损伤、蛋白质交联和聚合、多肽链断

裂，酶蛋白失活等。而有些渗透调节物质则可以减轻活性氧的伤害。宋纯鹏等（%&&#）用
电子顺磁共振的方法研究不同浓度 ’(# )下叶绿体中 !"·

# 的产生、膜的流动性和 *’’向乙

烯的转化，将高浓度 ’(# )（+ , % -./ 0 1）直接加到叶绿体反应体系中，结果叶绿体 !"·
# 产量

下降，膜的伤害减轻，乙烯生成减少，这似乎是 ’(# )作为膜的稳定剂的一个佐证。梅慧生
等（%&&+）实验证明 !"·

# 参与 *’’转化成乙烯的反应。因此，’(# )抑制 !"·
# 的生成也可跑

是乙烯生成减少的原因之一。由于活性氧之间有相互转化的特点，’(# )抑制 !"·
# 的生成，

因而 $#!#及·!$的生成也相应有所下降。
水分胁迫下植物体内积累一些相容性溶质（如甘露醇、脯氨酸等）能补偿植物内源

·!$的清除机制。2-345.66（%&7&）证实甘露醇可作为·!$的有效清除剂。叶绿体中甘露醇
的存在，可以通过清除·!$而使植物免受氧化伤害，甘露醇对植物的保护作用可能是保
护敏感的巯基调节酶，如磷酸核酮糖激酶、硫氧还蛋白、铁氧还蛋白等（2895 !" #$，%&&:）。
植物体内·!$的增加在破坏的组织内引发植物抗毒素的合成，而一些相溶性溶质如山梨
醇、甘露醇、肌醇和脯氨酸等均是·!$ 的高效清除剂，但甜菜碱对·!$ 的清除无效
（2-345.66 (5; ’<-=9>，%&7&）。*/3(等（%&&?）研究受锌胁迫的芥菜和绿豆的结果证实，锌含
量高时，植物体内自由基的产量增加，脯氨酸同时大量积累，脯氨酸的积累与自由基的非

酶促清除有一定的相关性，他们发现离体线粒体中，脯氨酸可减少高光强诱导下自由基的

产生。蒋明义（%&&&）报道，水分胁迫下·!$可引起水稻幼苗体内脯氨酸大量积累，积累的
脯氨酸有明显的抗氧化作用。在外源·!$和@!# 作用下的水稻幼苗体内脯氨酸明显积

累，而 !"·
# 和 $#!# 处理对稻苗体内脯氨酸含量无影响，脯氨酸有一定的专一性，只对·!$

和@!#有明显的清除活性（蒋明义等，%&&:）。但对渗透调节物质与活性氧的产生的报道也
不一致，如 AB’<9 和 $(5>.5（%&&#）认为·!$的产生不受甘露醇的影响，而随谷胱甘肽、半
胱氨酸、脱落酸的减少而增加。

从以上实验结果可以看出，渗透调节物质 ’(# )、脯氨酸、甘露醇对活性氧特别是 !"·
#

和·!$的产生有抑制作用，而对已生成的·!$则有清除作用。因此，在逆境下这些物质
的积累可有助于提高植物抗氧化能力及逆境适应性。显示渗透调节物质的积累对植物抗

逆性有双重作用。

!"! 渗透调节物质与活性氧清除酶（剂）
处于干旱、盐渍等逆境下的植物本身常形成一些防御机制，如活性氧的酶促与非酶促

两大清除系统，对胁迫造成的活性氧积累作出积极反应。其中，超氧化物歧化酶（2!C）是
抗氧化系统中一种极为重要和在生物体内普遍存在的金属酶，与酶相连的金属交替地氧

化或还原，催化快速歧化反应，可将 !"·
# 歧化成 $#!# 和 !#，在保护酶系中处于核心地位。

许多报道认为水分胁迫下植物体内 2!C活性与植物抗氧化胁迫能力呈正相关（2B(5;(/3./，
%&&D；299/ !" #$，%&&#）。另一个研究较多的活性氧清除系统是抗坏血酸E谷胱甘肽循环。
抗坏血酸过氧化物酶（*F）、谷胱甘肽还原酶（GH）是其中的关键酶，直接清除叶绿体内的
$#!#。抗坏血酸（*>*）能迅速地与 !"·

# 、·!$、@!#起反应，再通过 *F清除 $#!#。G2$能与
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·!"和#!$反应，从而保护有关酶的巯基，维持其活性。另外一个重要的抗氧化剂!%生育

酚可抑制类脂过氧化作用，清除 !&·
$ 、’!!·、’!·、’·、猝灭#!$。蒋明义等（())*）曾报道，活

性氧清除剂!%生育酚、抗坏血酸、甘露醇可阻抑渗透胁迫下增生的丙二醛，减少叶绿素的
氧化损伤。

轻中度胁迫下，植物体内清除酶活性增加（李广敏等，())*；朱抗申和黄丕生，())*），
随着胁迫时间的延长，细胞保护酶活性均有不同程度的下降，+!,和过氧化氢酶（-./）活
性下降较早，过氧化物酶（0!,）活性下降较迟（张敬贤等，())1；蒋明义等，())(）。小麦、大
麦和棉花等多种作物中水分胁迫诱导 .0、2’ 活性明显增加（234567 389 :;<=7，()>*；
+4?<8@AA 389 -@6@457，()>>；:;<=7 !" #$，()>B）。一般抗旱性品种在水分胁迫下保护酶维持
较高的活性（李广敏等，())*）。盐胁迫下的抗性克隆植株与敏感克隆植株相比，其抗氧化
酶系的所有酶活性均大幅度上升（:783C?97D !" #$，$111）。+<778?C3D;6;等（$111）的实验结
果表明耐盐品系幼苗在盐胁迫下 +!,、.0活性增加，而盐敏感品系两种酶活性均下降。
关军锋（()))）的研究表明，-3$ E能提高金冠苹果果肉园片中保护酶活性，不同浓度 -3$ E

（( 44@6 F G、(1 44@6 F G、(11 44@6 F G）对酶活性的影响不同，+!,活性、2+"含量均随 -3$ E浓
度增加而增加，-./活性和 .D.含量则随 -3$ E浓度增加而降低，总的 "$!$ 含量降低，膜

结构受到保护，果实的衰老延缓，对生理病害的发生也有一定的抑制作用。张士功等

（()))）以小麦为材料，研究甜菜碱对 H3-6胁迫下小麦幼苗细胞保护酶系统影响的结果表
明，外源甜菜碱 $ I 1 J F G能够提高盐胁迫下小麦幼苗 +!,、-./和 0!,活性，降低活性氧
自由基对质膜的伤害和膜脂过氧化作用水平，维持细胞质膜的稳定性和完整性。.576等
（())K）从柠檬胚胎愈伤组织培养中选出的耐盐细胞系积累较多的钠离子和氯离子，抗氧
化酶活性增加，产生一种新的 +!,同工酶，0!,活性增加，-./活性不变，脯氨酸含量及
总糖量（主要为蔗糖）大量增加。L3M=和 +;8（())N）报道 $ I1 4@6 F G -3$ E可使海藻 G!O（脂
氧合酶）活性升高。杨依军"研究表明 -3$ E能激活水稻体内的 G!O。虽然 G!O是发现较
早的一种酶，它广泛地存在于高等植物体内，但其生理功能还不清楚。已知 G!O专一催
化具有顺，顺%(，*%戊二烯结构的多元不饱和脂肪酸的加氧反应，氧化生成含共轭双键的
过氧化物。许多研究表明，G!O在植物的生长、发育、抗逆及衰老等过程中起调节作用
（P7638 !" #$，())Q；"7?RS !" #$，())N；’?67T !" #$，())K）。最近又有研究表明干旱胁迫下，细
胞外存在高浓度 -3$ E时，根内 0!,同工酶活性显著提高，G!O活性变化较小。
由此可以看出，以 -3$ E、甜菜碱为主的渗透调节物质，可提高抗氧化酶活性和抗氧化

剂含量。但关于其它渗透调节物质如 LE、可溶性糖等对植物抗氧化体系的影响尚少报

道。我们就 LE、脯氨酸对水分胁迫下玉米根系活性氧体系的影响进行了研究，结果（待

发表）表明相同浓度的 LE和脯氨酸对抗氧化酶活性均有促进作用，但程度不同，如 $1
44@6 F G的 LH!Q饲喂根系后，水分胁迫下 +!,活性的增加显著高于脯氨酸饲喂的结果。
关于渗透调节物质对胁迫条件下植物抗氧化体系的促进机理，还有待于进一步实验证明。

! 渗透调节基因工程

逆境条件下，植物体内积累的渗透调节物质脯氨酸和甜菜碱在渗透调节过程中起重

" 杨依军，())N I 稻瘟病诱导的水稻脂氧合酶纯化、抗体制备及 U,H.筛选 I 中国农业大学博士论文，>
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要作用，二者合成途径的酶被广泛应用于转基因技术中，为提高作物的抗逆能力，培育抗

逆新品种提供了一条有效途径。如上所述脯氨酸具有清除活性氧的作用，甜菜碱可提高

盐胁迫下清除酶活性，若运用生物技术提高植物合成此类化合物的效率，则逆境条件下植

物的抗氧化能力也会得到一定程度的提高。

对于甜菜碱的合成，主要集中于对甜菜碱醛脱氢酶（!"#$）活性的研究，它是一种核
编码的叶绿体酶。目前，转 !"#$基因植物的研究取得了一定的进展。!"#$分子克隆
的结果表明单基因调控的甜菜碱的积累在玉米的渗透调节中起关键作用（%&’&()*+,- .+/
$.+01+，2334）。转基因烟草中 !"#$蛋白及其酶活性的高水平表达，51’(6&’+片段分析表
明，生长在高盐浓度下的大麦叶片和根系 !"#$的 785"水平分别增加 9倍和 :倍（;06)<
(.+) !" #$，233=）。转入 !"#$后的拟南芥抗冷性增加（"*). !" #$，2339）。!"#$基因转入
到烟草、草莓中，提高了其耐盐性（刘风华等，233>）。转基因水稻对水分缺乏及渗透胁迫
的抗性提高（5?@,&+ !" #$，233>）。郭北海等（:444）将山菠菜的 !"#$基因转入小麦并得
以表达，而且在盐胁迫下部分植株相对电导率明显比亲本低；李银心等（:444）将 !"#$基
因转入豆瓣菜，也得到类似结论。A)06)(.+)等（:444）将大麦的 !"#$基因转入不能合成甜
菜碱的植物水稻中，转基因植株的抗盐性、抗冷性、抗热性均比对照有所提高。在高等植

物中合成甜菜碱的另一重要酶是胆碱加氧酶（BCD），它催化甜菜碱合成的第一步。关于
!"#$、BCD基因的纯化、克隆，梁峥和骆爱玲（233=）综述中已详细介绍，在此不再赘述。

脯氨酸的合成主要途径为 E*@ F=BG
!吡咯啉<=<羧酸

F=B8
!脯氨酸，吡咯啉<=<羧酸合

成酶（F=BG）催化脯氨酸合成的第一步反应，吡咯啉<=<羧酸还原酶（F=B8）催化第二步反
应。业已证明，F=BG是脯氨酸合成反应的限速因子，干旱条件下 F=BG的基因被强烈诱导
时，H’1#$基因表达，F=BG基因转入烟草中，其抗渗透胁迫能力增强（I106)J. !" #$，233>），
F=BG基因在高等植物的叶片中表达及主要在盐胁迫的根系中诱导，表明 F=BG在脯氨酸
合成中起关键作用，可引起植物的渗透调节（$@ !" #$，233:）。
此外，甘露糖醇作为渗透调节剂和活性氧清除剂，合成它的甘露糖<2<磷酸脱氢酶转

入烟草后，在细胞质内合成的甘露糖醇浓度达 244 771* K L（M.’NO,+0-) !" #$，233P）。

! 结语与展望

综上所述，逆境胁迫下植物体内积累的主要渗透调节物质对活性氧的产生及清除均

有一定的影响，特别是对自由基的清除和清除酶活性的增加有积极作用。以 GD#为代表
的清除酶和以脯氨酸、甜菜碱为代表的渗透调节剂在基因工程中得到广泛的应用。这些

足以显示了渗透调节物质与抗氧化酶（剂）在抗逆胁迫中的显要地位。

然而，在该领域内的研究，仍有许多问题还未解决，如渗透调节物质是如何对抗氧化

酶（剂）起作用的，二者是否是相互作用，相互影响，共同促进的关系等，有关渗透调节物质

的抗氧化机理及其间涉及的信号转导问题也有待进一步深入研究。渗透调节物质与抗氧

化酶同工酶之间的关系，渗透调节物质与抗氧化酶（剂）在细胞内的区域化分布对二者关

系的影响，这方面的研究甚少。因此，在亚细胞水平上研究二者的关系十分必要。近年

来，对渗透调节物质与抗氧化酶在转基因方面的研究引起人们的重视，转基因技术的应
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用，为人们研究植物抗逆性提供了一条新的思路。但转基因技术应该把握住合成反应的

限速步骤、关键酶基因的克隆与表达。关于转入基因如何大量表达，而且在遗传上性状是

否稳定，转基因植株中所转入基因的表达是怎样被调控的等一系列问题尚待解决。普遍

认为，植物的抗逆性是由多基因控制的，若将抗氧化酶及渗透调节剂的关键基因有机地结

合起来，共同应用于转基因技术中，可能会对植物抗逆性的提高有重要作用。因此，利用

植物交叉抗性的特点，将抗逆过程中起主导作用的因素综合考虑，对提高作物抗逆性意义

重大。
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