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活性氧清除系统对干旱胁迫的响应机制
X
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(西北农林科技大学、中国科学院、水利部水土保持研究所 黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室,陕西杨陵 712100)

摘　要:干旱胁迫是影响植物生长发育的主要因子, 干旱引起活性氧自由基增加, 使植物细胞遭受氧化胁迫. 植物

体通过酶促和非酶促两大保护系统清除活性氧, 活性氧自由基的变化也会引起抗氧化防御系统的不同变化, 同时

干旱胁迫下活性氧的产生也与 ABA 的积累、脯氨酸的积累以及叶绿素荧光猝灭密切相关,因此了解活性氧清除系

统对干旱胁迫的响应机制以及活性氧在植物生理生化过程中的作用是非常必要的.
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System to Drought Stress
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Abstr act: Drought str ess is a bott leneck factor for plant growth and development . Water st ress induce the

increased generat ion of active oxygen species, which cause oxidat ive st ress to plant cells. some ar e highly

toxic and rapidly detoxified throughvarious cellular enzymat ic and nonenzymat ic mechanisms, however , the

changes of act ive oxygen species generat ion resulted in the significant enhancement in the act ivities of an-

tioxidant enzymes. T he generat ion of Act ive oxygen species is involved in the accumulat ion of ABA , pro-

line and chlorophyll fluorescence exterminat ing process. Therefore, it is necessary to understand the re-

sponse mechanism of active oxygen removing system to drought str ess and that of funct ion in some physio-

logical and biochemical process.

Key wor ds : drought st ress; react ive oxygen species scavenging system; ABA

　　植物生长所处的环境变化多端, 灾害频繁, 各种

不利的自然因素都对细胞产生生存压力即所谓逆境

胁迫( str ess或 shock) ,这就要求植物本身能建立有

效的适应乃至抗性机制[ 1, 2] . 干旱对植物组织是一种

重要的胁迫因子,它能干扰植物细胞中活性氧产生

与清除之间的平衡,导致植物细胞遭受氧化胁迫
[ 3]
.

在正常条件下, 植物细胞中产生的活性氧与其清除

系统保持平衡, 而当环境胁迫长期作用于植株,产生

的活性氧超出了活性氧清除系统的能力时,就会引

起活性氧累积产生氧化伤害. 活性氧包括超氧自由

基(O
-
·
2 )、H2O2、单线态氧( O2 1)和羟自由基(OH·) .

这些自由基的产生将导致生物膜脂过氧化、蛋白质
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变性、DNA链断裂以及光合成受阻等多种有害的细

胞学效应,从而使细胞功能失常,机体出现各种自由

基综合症[ 1] . 植物体在长期进化过程中也相应形成

了酶促和非酶促两大类保护系统, 赋予植物体以清

除活性氧的能力,减轻或避免活性氧对细胞造成伤

害,从而表现出对氧化胁迫的抗性[ 1～6] . 近年来,人

们对水分胁迫下活性氧清除系统的反应等方面做了

大量研究,并取得了一系列进展.

1　抗氧化酶系统对水分胁迫的响应

植物体内参与抗氧化保护反应的酶类主要有超

氧化物歧化酶( SODs super oxide dismutase)、过氧

化氢酶 (CAT , catalase )、抗坏血酸过氧化物酶

(APX, ascor bate peroxidase)、脱氢抗坏血酸还原酶

(DHAR, dehydroascor bate r eductase)、单脱氢抗坏

血酸还原酶(MDHAR, monodehydroascor bate re-

ductase)、谷胱甘肽还原酶( GR, glutathione reduc-

tase) 与非特异性过氧化物酶( POD, non-specific

peroxidase)等,其中 SODs是抵御活性氧自由基介

导的氧化损伤的第一道防线, 可通过 Haber-weiss

反应清除植物体内多余的超氧根阴离子( 2 O
-
·2 +

2H
+ →H2O2+ O2) ,是保护酶体系中的关键酶[ 2] . 在

高等植物中, SODs 根据其辅基部位结合的金属离

子不同分为三类: Cu/ ZnSOD、FeSOD 和 MnSOD,

其中 Cu/ ZnSOD 是 3 种超氧化物歧化酶中含量最

丰富的一类, 主要存在于叶绿体、细胞质和过氧化物

酶体中, MnSOD主要定位于线粒体中, FeSOD主要

存在于叶绿体中. CAT 可专一清除 H2O2, 但 CAT

定位于线粒体、过氧化物体与乙醛酸循环体中, 叶绿

体中H2O2的清除是通过 Halliwell-Asada 途径进行

的, APX 和 GR 在这一途径中起着重要作用. 水分

胁迫下 CAT 活性的下降,一方面可能是由于 H2O2

的积累使其失活, 另一方面可能是发生了光失活.通

过35S-Met 标记实验证实, CAT 为一光失活酶, 其酶

活力的维持依赖于光下连续合成 CAT 蛋白, 但其

光修复对外界因素却是异常敏感;另外, O
-
·2 和

H2O2 一起与 CAT 反应形成复合物或分别与 CAT

反应形成复合物, 这些钝化形式能抑制 CAT 活

力[ 6] . POD的作用具有双重性, 一方面, POD可在

逆境或衰老初期表达, 清除 H2O2,表现为保护效应,

为细胞活性氧保护酶系统的成员之一;另一方面,

POD也可在逆境或衰老后期表达, 参与活性氧的生

成、叶绿素的降解, 并能引发膜脂过氧化作用,表现

为伤害效应, 是植物体衰老到一定阶段的产物, 甚至

可作为衰老指标.在抗氧化保护酶系统中,谷胱甘肽

还原酶(GR)的研究也受到重视,它主要分布于叶绿

体、线粒体和细胞质中,在水分胁迫下 GR的活性增

加, 一方面可以增加 NADP
+
/ NADPH, 保证了

NADP
+
的供应,确保 NADP

+
对来自光合电子传递

链电子的充分接收, 使传给 O2 的电子流和 O
-
·2 的形

成受抑;另一方面还可以保持较高的 GSH/ GSSG,

这不仅有利于 AsA 的再生,而且还可以激活 CO2

同化中的酶类,已有证据表明 GR 是活性氧清除系

统中的限速酶[ 6] . APX 是植物AsA-GSH 氧化还原

途径的重要组分之一, 高等植物的 APX 存在着多

种同工酶, 一种是光合器官型, 又称叶绿体型同功

酶,包括位于基质中的 APX( sAPX)和同类囊体膜

结合的 APX( tAPX) ;另一种是非光合器官型,在植

物细胞的胞浆、线粒体和乙醛酸循环体中均已发现,

且这类酶在总的APX 中所占的份额最大
[ 7]
. 其它的

抗氧化酶还包括单脱氢抗坏血酸自由基还原酶

( MDHAR)、(双)脱氧抗坏血酸还原酶( DHAR)和

谷胱甘肽还原酶(GR)等.

在水分胁迫条件下, 抗氧化酶系统清除活性氧

的能力与水分胁迫的方式及强度、植物材料、同种植

物材料的不同品系等诸多因素有关. 作物在不同的

发育阶段, 抗氧化系统对田间缓慢干旱响应的策略

也不同, 前期如幼苗期和拔节期主要表现为积极应

对,后期如抽穗期和灌浆期主要表现为被动忍耐. 用

PEG-6000模拟水分胁迫, 在胁迫强度较轻、胁迫时

间较短、胁迫速度缓慢时, 玉米叶片的 SOD、CAT、

POD活性上升, 膜脂过氧化作用较轻, 膜相对透性

增加较小, 在胁迫强度较重、胁迫时间较长、胁迫速

度较快时, SOD和 CAT 活性下降,脂质过氧化作用

加强, 膜透性增大[ 8] . 抗旱性不同的品种, SOD、

CAT、POD 活性和 MDA 含量均存在着明显的差

异,抗旱性较强的品种,其保护酶的活性也较高. 水

分胁迫还可以引起玉米叶片内 SOD、CAT 和 POD

酶等同工酶谱的变化,其中POD同工酶谱的变化最

明显,谱带颜色深浅和条数均有变化,部分酶分子失

去了酶活性而谱带消失, 另一部分酶分子活性则明

显提高或出现新的谱带, SOD、CAT 同工酶谱的变

化相对不强,而 POD、CAT 同功酶谱在不同玉米基

因型间差异较明显, SOD 则无太大差异[ 8] , 由此可

以说明从抗旱育种角度出发, 可将其作为抗旱性鉴

定的生化指标.
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2　抗氧化物质对水分胁迫的响应

干旱胁迫下抗氧化物质的变化已有大量报道,

这些抗氧化物质主要包括抗坏血酸( ASA)与类胡

萝卜素(Car , carotenoids)以及一些含巯基的低分子

化合物(如还原型谷胱甘肽, GSH, glutathione( re-

ducedform) )等,它们可通过多条途径直接或间接地

猝灭活性氧自由基. 抗坏血酸是广泛存在于植物光

合组织中的一种重要的抗氧化剂, 抗坏血酸可以在

抗坏血酸氧化酶( ascorbate oxidase)的催化下氧化

成单脱氢抗坏血酸 (MDHA) , 不仅可以在 Halli-

well -Asada 循环中作为 APX 的底物, 还可以作为

抗氧化剂直接清除活性氧, 在减少膜脂过氧化, 保护

细胞膜透性方面有重要作用. ASA 可还原 O
-
·2 ,清

除
·
OH,猝灭

1
O2 ,歧化 H2O2 ,还可再生 VE

[ 9]
. 土壤

水分胁迫下 ASA 含量下降, 可直接导致植株清除

活性氧能力的降低, 并阻碍了 Hall iwell-Asada 循环

的高速运转. 由于ASA 具有多种抗氧化功能, 因此

认为 ASA 水平的降低可作为植物抗氧化能力总体

衰退的指标
[ 7, 9]

.

GSH 是生物体内普遍存在的一种三肽, 有谷氨

酸、半胱氨酸和甘氨酸残基构成.由于分子中含有巯

基,因此该肽含有还原性( GSH)和氧化性(GSSG)

两种形式.谷胱甘肽的主要生理功能表现在: ¹ 参与

氨基酸跨膜转运; º 作为清除剂,与有害的氧化剂作

用,保护含巯基的蛋白; » 维持血红蛋白铁原子的二

价还原态. 它还可以作为一种电子传递体参与植物

体内的电子传递. 谷胱甘肽过氧化酶作为细胞内重

要的抗氧化酶正日益受到重视, 该酶具有清除自由

基和保护细胞膜及生物大分子结构的生物学功能.

也是一种重要的抗氧化物质, 可以通过调节膜蛋白

中巯基与二硫键化合物的比率, 而对细胞膜起保护

作用, 参加叶绿体中抗坏血酸、谷胱甘肽循环,清除

H2O2 ;同时, 植物受旱时可能会引起某些含硫蛋白

或化合物的分解而产生 SO2, GSH 又是 SO2的贮藏

形式.已有研究表明在水分胁迫下,小麦幼苗细胞内

还原型谷胱甘肽浓度高,可以阻止酶-SH 氧化. 关于

GSH 在水分胁迫下的作用, 目前的研究结论不尽相

同,一种认为,氧化型和还原型谷胱甘肽的总量下

降,但保持较高的 GSH/ GSSG 比值;另一种观点则

认为, 在水分胁迫下, GSH 含量能增加至 50 倍以

上, 可提高植物的抗氧化能力, 但也有研究指出,

GSH 的大量增加可进一步造成更大程度的氧化胁

迫
[ 9]
.

在所有的活性氧猝灭系统中, Car 具有最重要

的生物学意义. Car 存在于叶绿体内,一方面阻止激

发态叶绿素分子的激发能从反应中心向外传递;另

一方面,它也保护叶绿素分子免遭光氧化损伤. Car

共有 A-胡萝卜素、B-胡萝卜素与叶黄素三种形式, 以

B-胡萝卜素含量最高. 冬小麦旗叶在遭受土壤水分

胁迫过程中, 伴随 Car 含量的逐渐下降, 叶绿素

( Chl , chlor ophyl l) 与类胡萝卜素含量比值( Chl/

Car)上升, 表明 Car 含量的降解速率快于 Chl , 同

时, 抗旱性较强的品种保持了较高的 Car 含量[ 10] .

在受旱的苔藓及水稻中, 耐旱性较强的品种 Chl/

Car 值保持不变, 而不耐旱的品种在光下均发生 Car

的优先氧化, Chl/ Car 值上升. 但也有研究发现, 水

分胁迫下 Car 含量增加或不受影响, Chl / Car 摩尔

比值明显降低. 甘露醇也是一种非酶类自由基清除

剂, 可以清除·
OH, 蒋明义

[ 27]等的研究表明甘露醇

可以明显的抑制叶绿素的氧化分解,阻抑MDA 的

产生. 维生素E 位于叶绿体类囊体膜上,在防止
1
O2

对类囊体膜的伤害方面有一定保护作用
[ 9]
. 此外, 一

些渗透调节物质如脯氨酸、甜菜碱与甘露醇等同样

具有清除活性氧的能力.

3　水分胁迫下 ABA 积累与活性氧产
生的关系

　　水分胁迫是影响植物生长发育、限制植物生产

的主要环境因子, 植物可以通过细胞的代谢和各种

防御机制来适应干旱 [ 1]　. 植物激素 ABA 作为一种

胁迫信号, 在水分胁迫下明显增加,在整株水平
[ 12]

和细胞水平上
[ 13]
调控植物对干旱的反应. 目前关于

ABA 诱导活性氧产生的研究已引起重视,植物体内

的活性氧主要存在于一些亚细胞包括叶绿体、线粒

体、过氧化物酶体、质膜 NADPH 氧化酶、细胞壁过

氧化物酶以及质外体草酸盐氧化酶和氨基氧化

酶[ 14, 15] . 已有研究证明 ABA 诱导活性氧的产生是

由质膜NADPH 氧化酶将电子从细胞质中 NADPH

转移给 O2 ,而形成超氧阴离子, 然后经歧化作用后

产生 H2O2 . 鄢王旬
[ 16]
等对春小麦幼苗在水分胁迫下

内源 ABA 含量与自由基清除酶活力的变化研究中

指出, PEG 浓度渐进增大的短期胁迫时, 不破坏自

由基清除的活力, 胁迫导致内源 ABA 量的升高, 并

没有使植物体内自由基清除系统的清除能力降低,

因此认为它不是通过破坏自由基酶清除系统引起机

体衰老的. Jiang M
[ 17]
等用 10-100 Lmol/ L的 ABA

处理玉米叶片, 发现可以明显增加超氧阴离子和
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H2O2的含量,提高了SOD, CAT , APX和GR, 以及

ASA, GSH , A-TOC 和 CAR 的含量, 除了 100

Lmol/ L ABA 处理的脂质过氧化,蛋白质氧化及质

膜透性稍微增加外, 其他处理并没有表现出氧化胁

迫伤害. 与 100 Lmol/ L 的 ABA 处理相比, 1 000

Lmol/ L ABA 处理会导致 O
-
·2 和 H2O2以及·OH的

大量产生,抗氧化酶活性、A-TOC和 CAR都保持较

高的水平, 但叶片中 ASA 和 GSH 的含量几乎没有

变化, 这些结果表明低浓度的 ABA 处理( 10～100

Lmol/ L)可以诱导抗氧化防御系统抵御氧化胁迫伤

害,但较高浓度( 1 000 Lmol/ L)ABA 处理导致ROS

的大量产生从而导致植物细胞的氧化伤害; Pei
[ 18]等

H2DCFDA 和 Zhang
[ 19]
等分别利用 H 2DCFDA 标记

拟南芥和蚕豆气孔保卫细胞, 发现 ABA 可诱导保

卫细胞产生 H2O2 , H2O2可通过激活质膜 Ca
2+
通道

而导致胞外 Ca
2+ 内流,进而得出 H2O2可能是 ABA

诱导气孔关闭这一信号转导链图中的一个新成员.

胞内胞外应用 ABA 1 Lmol/ L 均可诱导保卫细胞

产生H 2O2, 并且这种效应可直接诱导气孔关闭. 大

量的研究也表明 ABA 可诱导 CuZn-SOD、Mn-

SOD、Fe-SOD、以及 CAT 基因的表达
[ 21～24] ,增加植

物组织中抗氧化酶如 SOD、APX、CAT 和 GR酶的

活性
[ 5, 23]

. 水分胁迫不仅会引起 ABA 的积累, 而且

也会引起活性氧和抗氧化酶活性的增加. Jiang

M
[ 17]等还研究了水分胁迫下 ABA 积累,活性氧积

累以及抗氧化防御系统之间的关系,认为水分胁迫

诱导 ABA 积累可以激发 ROS 的产生,同时又调控

抗氧化防御系统的活性, 而且在同样的胁迫下,

ABA 的积累先于活性氧的产生,随后是抗氧化酶活

性的增加. 总之,水分胁迫下 ABA 的积累与活性氧

的产生有一定关系, 弄清这种关系将有助于了解作

物对干旱的响应机制.

4　水分胁迫下脯氨酸积累与活性氧产
生的关系

　　当植物受到干旱胁迫时, 会产生较多的活性氧

自由基, 同时也会积累较多的脯氨酸, 最早是由

Smirnoff 和 Cumbes( 1993)
[ 5]
证实了外源脯氨酸对

活性氧自由基具有清除作用之后, 许多其它关于脯

氨酸积累与抗氧化关系的研究也陆续开展起来. 蒋

明义等
[ 27]
对氧化胁迫下稻苗体内脯氨酸的积累进

行了研究, 结果表明, 在外源·
OH和

1
O2 氧化胁迫

下,体内脯氨酸明显积累, 而 O
-
·
2 和 H2O2 处理对稻

苗体内的脯氨酸积累无明显影响. 而用脯氨酸预处

理则显著抑制
·
OH和

1
O2以及膜质过氧化作用. 在

活性氧的产生/检测系统中, 脯氨酸对·OH和
1
O2 所

引发反应有明显的竞争效应, 但对 O
-
·
2 和 H2O2的作

用没有影响.从以上结果可以看出,氧化胁迫下稻苗

体内积累的脯氨酸具有抗氧化作用, 并且脯氨酸对

于活性氧清除具有一定的专一性, 即只对·OH和

O2
1
具有清除性.

·
OH可使稻苗体内脯氨酸大量积

累, 脯氨酸预处理显著抑制了稻苗体内
·
OH引发的

MDA 的增生, 体外脯氨酸也有显著的清除
·
OH的

能力,因此认为植物体内脯氨酸的积累很可能是植

物抗氧化胁迫的一种反应[ 3, 27] . 王娟等[ 28]分别用脯

氨酸、甜菜碱、蔗糖、甘露醇饲喂玉米根系,可促进保

护酶活性升高, 提高植物的干旱适应性.推测这种保

护作用可能通过 2种途径得以实现, 相容性物质溶

解于自由水中, 作为渗透调节物质, 通过信号转导

引起 SOD合成酶的大量表达;另一方面相容性物质

可能直接与蛋白质表面的疏水区结合, 结合的紧密

程度因物质种类不同而异, 因而不同相容性溶质使

酶活性的增加幅度不同. 长期水分胁迫下, 植物体

内活性氧大量增加, 细胞内积累的活性氧直接影响

细胞膜结构,膜结构的改变将增加膜的透性, 降低膜

对离子吸收的选择性,严重可引起整个膜系统的崩

溃.

5　干旱胁迫下活性氧产生与叶绿素荧
光猝灭的关系

　　干旱胁迫使植物不同程度的面临由超氧阴离

子、过氧化氢、单线态氧和羟自由基等活性氧引发的

氧化胁迫,一方面叶绿素吸收过量光能后,叶绿体内

活性氧的增加对光合机构产生破坏作用,成为植物

发生光抑制的主要原因;另一方面光合机构又能通

过活性氧的产生和分解调节光能的利用. 植物对光

能的利用主要包括光化学反应转化光能和非光化学

热耗散以及叶绿素荧光形式耗散过剩光能,光化学

反应和热耗散的变化可以引起叶绿素荧光猝灭过程

的响应变化. 叶绿素荧光猝灭主要包括光化学猝灭

和非光化学猝灭两个过程, 光化学猝灭与从光系统

II( PSII)电子传递和初始电子受体 QA 的氧化还原

有关, QA 的氧化还原所涉及的电子传递和激发能

的转移与活性氧的产生又密切相关. 叶绿素荧光猝

灭是一个十分复杂的过程, 活性氧参与其中的机理

还远未阐明,就目前所知,在光诱导的依赖氧和能量

的荧光猝灭中, O2光还原为 O
-
·2 起关键作用, 它是

整个水-水循环中的限速步骤, O2 接受 PSⅡ传来的
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电子,不仅可以减轻 PSⅡ受到过量光能的激发压

力,而且还可以通过O
-
·2 和H 2O2的产生与分解降低

活性氧的积累,避免活性氧对叶绿体中各种酶的破

坏作用, 同时减少它们转变为更具毒害作用的
1
O2

和
·
OH的机会, 尤为重要的是以 O

-
·
2 介导的电子传

递增加跨膜质子梯度, 促进过量光能的热耗散, 降低

发生光抑制损伤的风险, 使光保护作用得到加

强[ 29 , 30] . 关于干旱胁迫下活性氧产生与叶绿素荧光

猝灭之间关系的研究目前还很缺乏,在以后的研究

中有必要进行加强.

6　结束语

综上所述,水分胁迫对于植物的活性氧清除系

统有着广泛的影响, 不同的植物在不同的发育阶段

对干旱胁迫的响应是不一样的, 并与胁迫的方式和

强度密切相关, 而且干旱胁迫下活性氧的产生与

ABA 积累以及脯氨酸的积累关系密切, 然而, 又很

多问题还需要进行研究, 如 ABA 是如何诱导活性

氧产生的? 活性氧(ROS)积累达到多大浓度就引起

对植物细胞的伤害? ROS 是如何诱导抗氧化酶基因

的? ABA 诱导的抗氧化酶基因是如何调控的? 因此

目前的研究应从以下几个方面开展: ( 1)从分子生物

学方面研究活性氧在水分胁迫中的作用,了解活性

氧代谢的分子生物学机理; ( 2)寻找各种外源活性氧

清除剂或活性物质,以减轻活性氧在水分胁迫中对

植物的伤害,从而提高植物的抗旱能力; ( 3)活性氧

自由基在水分胁迫中,除了会对植物造成伤害以外,

还可以充当第二信使的作用, 但在信号转导中是如

何发挥作用的, 还有待于进一步研究.
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