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超表达拟南芥２－烯醛还原酶基因对
烟草抗旱性的作用机理分析
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摘　要：为研究是否可以利用２－烯醛还原酶（ＡＥＲ）来清除活性氧下游的醛自由基达到提高植物的抗旱性，以超表

达拟南芥ＡＥＲ基因烟草和野生型烟草（ＳＲ）为研究材料，利用干旱胁迫处理进行抗旱性分析，测定了干旱胁迫及复

水后各个烟草株系的生物量、光合速率、叶绿素荧光参数、叶绿素含量、ＭＤＡ和 Ｈ２Ｏ２ 含量等指标。结果显示：（１）

干旱胁迫下，转基因烟草株系的生物量、叶绿素含量、净光合速率、ＰＳⅡ最大光化学效率及 Ｈ２Ｏ２ 的清除能力均显

著高于对照；（２）复水之后，烟草植株的各项生理指标都得到一定程度的恢复，而转基因株系相比于野生型恢复迅

速，恢复能力更强。研究认为，超表达ＡＥＲ基因可以通过清除活性氧及其下游醛自由基来提高烟草的抗旱能力。
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　　随着近年来全球气候变暖，旱灾出现的频率和
程度都在增加，造成作物的大面积减产［１］。为保障

人类的粮食安全，提高作物的抗旱能力是在未来极
端气候多发的情况下提高作物产量的重要手段，而



了解植物的抗旱机理是提高作物抗旱能力的基础。
干旱对植物造成伤害的原因之一是造成植物体内活

性氧（ｒｅａｃｔｉｖｅ　ｏｘｙｇｅｎ　ｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ）的大量积累，从
而引起植物的氧化伤害［２－４］。在植物细胞中，ＲＯＳ
的产生主要来源于线粒体、叶绿体和过氧化物体。
在干旱条件下，植物体内呼吸链中的电子传递受阻、
光合作用中与卡尔文循环相关酶类活性的降低等，
均可造成ＲＯＳ的大量积累。这些性质活泼的ＲＯＳ
一方面可通过直接修饰ＤＮＡ、ＲＮＡ、蛋白质以及碳
水化合物等，给细胞造成伤害，甚至引起细胞死
亡［５－６］。另一方面，ＲＯＳ中的单线态氧和羟基自由
基极易攻击细胞膜重要组分多聚不饱和脂肪酸

（ｐｏｌｙｕｎｓａｔｕｒａｔｅｄ　ｆａｔｔｙ　ａｃｉｄｓ），产生脂质自由基，脂
质自由基与Ｏ２ 进行耦合，进而产生更活跃的脂质
过氧化自由基，其再攻击多聚不饱和脂肪酸，继而引
发脂质过氧化的链式反应，产生大量的醛［７］。醛是
一种在ＲＯＳ下游所产生的、比ＲＯＳ具有更强攻击
力的一类物质，能够使膜的完整性遭到破坏，并造成
细胞毒害。
有研究证明环境逆境可以引起和加剧植物体内

醛的积累，而醛的过量积累也是逆境胁迫引起植物
伤害的重要原因之一［８－１０］。累积的活性醛类物质不
仅性质活泼，寿命较长，而且非常容易扩散，可以与
距它们生成部位较远处的蛋白质、核酸等发生反
应［１１－１２］。在植物中，越来越多的研究证明醛参与了
各种生物和非生物逆境下的毒害作用，并成为限制
植物生长的重要因素之一。例如在干旱、盐害、高
温、氧化胁迫以及重金属毒害等逆境条件下，均可造
成丙二醛（ＭＤＡ）在植物体内的大量累积［９，１３－１６］。

ＭＤＡ是生物体内自由基作用于脂质发生过氧化反
应的氧化终产物，其在醛类物质中毒性相对较低。
近年，Ｙｉｎ等［１０］和 Ｍａｎｏ等［８］的研究更有力地证明
了活性醛基是造成植物铝毒害和强光伤害的直接原

因之一，并且清除植物体内过量的醛可以提高植物
抵抗上述逆境胁迫的能力。因此，有效清除过多的
醛对维持生物体的正常生理功能至关重要。
随着人们对植物抗逆过程更深入的了解，近几

年有关醛还原酶对提高植物抗逆性的贡献也逐渐被

重视，对植物中醛脱氢酶的研究也逐渐增多。醛脱
氢酶被认为是生物体内活性醛类物质清除过程中的

重要酶类，能够清除活性醛并降低其对植物体造成
的伤害。醛脱氢酶催化醛类物质氧化生成羧酸，清
除有毒的醛类并减少脂类的过氧化反应，对提高植
物抗干旱、抗盐碱和清除活性氧等能力具有重要作

用。张海玲等［１７］通过转乙醛脱氢酶（ａｃｅｔａｌｄｅｈｙｄｅ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＡＬＤＨ）基因番茄的抗逆研究表明，
在干旱、高盐和低温胁迫条件下，转基因植株较对照
株的相对电导率和丙二醛含量均有所降低，转入番
茄的乙醛脱氢酶基因表达后，可将逆境下诱发膜脂
过氧化反应产生的有毒醛类物质分解为无毒羧酸，
从而降低了活性醛类物质对植物体造成的氧化胁

迫，维持了细胞膜结构的完整性；Ｃｈｅｎ等［１８］发现，
甜菜碱乙醛脱氢酶（ＢＡＤＨ）能够将甜菜碱醛氧化成
对生物体起渗透保护作用的细胞相溶性物质甜菜

碱，使细胞在干旱和高盐等逆境胁迫下维持渗透平
衡，增强植物的抗逆性。
在脂质氧化过程中经常产生一类含有α，β－不饱

和双键的２－烯醛，由于２－烯醛上α位的碳原子具有
较高的亲电性，可通过迈克尔（Ｍｉｃｈａｅｌ）加成与细胞
内的巯基物质或氨基基团发生反应，从而破坏细胞
的代谢平衡，引起细胞毒害甚至造成细胞死亡［８］。

１９９５年，Ｂａｂｉｙｃｈｕｋ等首次从拟南芥中克隆了ξ－晶
体（ＺＣｒ）Ｐ１基因，并在酵母中证明了该基因对二甲
基甲酰胺（ｄｉａｍｉｎｅ）产生的氧化伤害有抗性。随后，

Ｍａｎｏ等［８，１９］证实Ｐ１－ＺＣｒ蛋白对４－羟基－２－壬烯醛
（４－ｈｙｄｒｏｘｙ－２Ｅ－ｎｏｎｅｎａｌ，ＨＮＥ）等含有α，β－不饱和
双键的烯醛以及环氧乙烯具有特异的专一性。根据

Ｐ１－ＺＣｒ蛋白具有的这种专一性反应，国际生物化学
和分子生物学协会将此酶统一命名为２－烯醛还原
酶（２－ａｌｋｅｎａｌ　ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＡＥＲ）。目前在植物中只有
来自拟南芥的Ａｔ－ＡＥＲ蛋白被鉴定具有ＡＥＲ的活
性，其可以催化烯醛基中不饱和双键的加氢还原，生
成饱和的醛，然后再由其它的醛还原酶作用生成二
氧化碳和水，从而极大地减少这些高活性的不饱和
双键与细胞内小分子物质的反应。Ｙｉｎ等［１０］利用

ＡＥＲ对烯醛基的专一性，并对铝胁迫下产生的醛种
类进行了鉴定，同时证明醛独立参与了铝的细胞毒
害作用，而转基因烟草的高抗铝性来自其对醛的有
效特异性清除能力，该转基因烟草还表现出抗强光
伤害的能力［８］。但是关于 ＡＥＲ在植物抗旱中的功
能和机理的研究目前还是空白。
本研究利用超表达拟南芥ＡＥＲ基因的烟草植

株，通过比较转基因烟草和野生型烟草在干旱胁迫
下的抗性，探索ＡＥＲ是否可以提高植物的抗旱性，
明确 ＡＥＲ在植物抗旱中的生理生化作用，验证是
否可以通过清除活性氧下游的醛自由基来提高植物

的抗旱能力，以期为提高作物抗旱性提供一定的理
论基础和实验依据。

７６１１６期　　　　　　　　　吴　茜，等：超表达拟南芥２－烯醛还原酶基因对烟草抗旱性的作用机理分析



１　材料和方法

１．１　材料培养和处理
所选植物材料为野生型烟草ＳＲ和２个超表达

拟南芥ＡＥＲ基因的烟草株系ＡＥＲ１４和ＡＥＲ１８（利
用相同的表达载体转化烟草后获得的不同株系）。
基因克隆、转基因植物的培育及检测见文献［１０］。
烟草种子用质量分数为１％的次氯酸钠灭菌２０

ｍｉｎ后置于４℃冰箱春化，２ｄ后播种于 ＭＳ培养基
上。２５℃培养２０ｄ后获得无菌苗，移种在装有０．５
ｋｇ育苗基质（有机质≥２５％，腐植酸≥１０％，Ｎ＋
Ｐ２Ｏ５＋Ｋ２Ｏ≥２．０％，ｐＨ　５．８～７．０）的花盆中。每
个品种４０盆，光照周期为１６ｈ光照／８ｈ黑暗，２０ｄ
后间苗，每盆剩１株长势一致的幼苗进行干旱处理。
通过控制浇水进行自然干旱，并每天称重补水维持
各盆之间土壤含水量水平一致。当野生型烟草ＳＲ
最新展开叶严重萎蔫时（第１０天）进行复水处理。
分别于干旱处理前、干旱处理１０ｄ和复水４ｄ后采
样进行相关指标的测定。

１．２　测定指标及方法

１．２．１　生物量　取各个株系烟草植株的地上部分，
装入信封中，称取鲜重，在１０５℃杀青３０ｍｉｎ后，于

８０℃下烘至恒重，称取干重，并计算植株含水量。

１．２．２　叶片含水量　剪取新鲜完全展开叶０．５ｇ左
右，称取鲜重（ＦＷ），８０℃下烘至恒重，称取干重（ＤＷ），
计算烟草叶片含水量［（ＦＷ－ＤＷ）／ＦＷ×１００％］。

１．２．３　气体交换参数　净光合速率（Ｐｎ）、气孔导
度（Ｇｓ）及蒸腾速率（Ｔｒ）用Ｌｉ－６４００光合仪（Ｌｉ－ＣＯＲ
Ｉｎｃ．，ＮＥ，ＵＳＡ）测定。选取最新１片完全展开叶，

ＬＥＤ光量子设为５００μｍ·ｍ
－２·ｓ－１，外界ＣＯ２ 浓

度约为３６０μｍｏｌ·ｍｏｌ
－１，气流速度设定为５００

ｍｍｏｌ·ｓ－１，温度维持在２５℃。于处理期间每天９：

００～１１：００进行测定，每处理测定６次。

１．２．４　叶绿素荧光参数　烟草暗适应３０ｍｉｎ之
后，选取最新１片完全展开叶用荧光仪（Ｉｍａｇｉｎｇ－
ＰＡＭ，ＷＡＬＺ，德国）测定荧光参数。每个株系测定

３～４个重复。按照公式计算出ＰＳⅡ光化学最大量
子效率Ｆｖ／Ｆｍ、实际光合量子产量ＹⅡ和相对电子
传递速率ＥＴＲ。具体公式如下：

Ｆｖ／Ｆｍ＝（Ｆｍ－Ｆ０）／Ｆｍ
ＹⅡ＝（Ｆｍ′－Ｆ′）／Ｆｍ′
ＥＴＲ＝ＰＡＲ·ＥＴＲ－Ｆａｃｔｏｒ·ＰＰＳ２／ＰＰＰＳ·ＹⅡ
式中，Ｆｍ 为叶片最大荧光值，Ｆ０ 为固定荧光值，Ｆｍ′
为光下执行饱和脉冲当ＰＳⅡ反应中心都处于关闭

状态时的最大荧光产量，Ｆ′为执行饱和脉冲前的实
时荧光产量，ＰＡＲ为光合有效辐射，ＥＴＲ－Ｆａｃｔｏｒ为
吸光系数，ＰＰＳ２／ＰＰＰＳ为ＰＳⅡ光合色素吸收的光量子
占总光合色素吸收的光量子的比例。

１．２．５　叶绿素含量　选取最上部２片完全展开叶

０．５ｇ，采用８０％的丙酮溶液提取法测定［２０］。

１．２．６　Ｈ２Ｏ２ 含量　选取最上部２片完全展开叶

０．５ｇ鲜样用液氮冷冻，然后在预冷的研钵中加入２
ｍＬ　０．１％（Ｗ／Ｖ）的ＴＣＡ进行研磨。匀浆在１２　０００
ｇ、４℃离心３０ｍｉｎ。取０．４ｍＬ上清液加入０．４ｍＬ
１０ｍｍｏｌ／Ｌ的磷酸钾缓冲液（ｐＨ　７．０）和０．８ｍＬ　１
ｍｏｌ／Ｌ的碘化钾，测定３９０ｎｍ波长下的吸光值变
化，最后根据标准曲线计算出 Ｈ２Ｏ２ 含量［１０］。

１．２．７　ＭＤＡ含量　取０．５ｇ最上部完全展开叶鲜
样放入冰浴的研钵中，加入少许石英砂和０．０５
ｍｏｌ／Ｌ磷酸缓冲液（ｐＨ　７．０），研磨成匀浆。将匀浆
转移到试管中，再用２～３ｍＬ　０．０５ｍｏｌ／Ｌ磷酸缓冲
液分２次冲洗研钵，合并提取液并在５　０００ｇ下离心

１０ｍｉｎ。取２ｍＬ上清液加入５ｍＬ　０．５％硫代巴比
妥酸溶液摇匀。将试管放入沸水中煮沸１０ｍｉｎ（自
试管内溶液中出现小气泡开始计时）。到时间后立
即将试管取出并放入冷水浴中。待试管内溶液冷却
后，再于３　０００ｇ离心１５ｍｉｎ，取上清液，以０．５％硫
代巴比妥酸溶液为空白测５３２ｎｍ、６００ｎｍ和４５０
ｎｍ处的吸光度Ａ５３２、Ａ６００和Ａ４５０，然后根据以下公
式计算 ＭＤＡ含量：

ＭＤＡ（ｎｍｏｌ／ｇ）＝［６．４５２×（Ａ６５２ －Ａ６００）－

０．５５９×Ａ４５０］×
Ｖｔ

Ｖｓ×ＦＷ×１０００

式中，Ｖｔ为提取液总体积（ｍＬ）；Ｖｓ为测定用提取液
体积（ｍＬ）；ＦＷ 为样品鲜重（ｇ）。

１．３　数据分析
采用ＳＰＳＳ　１９．０软件中的邓肯氏多重比较法进

行数据统计分析，显著性水平设定为α＝０．０５。

２　结果与分析

２．１　干旱胁迫对烟草生物量和叶片含水量的影响
生物量是衡量植物抗旱的一个重要指标。如图

１，Ａ所示，正常水分条件下，转基因株系ＡＥＲ１４生长
较慢，其生物量显著低于野生型烟草；干旱胁迫处理

１０ｄ后，野生型烟草和转基因株系ＡＥＲ１４的生物量
无明显差异，而转基因株系ＡＥＲ１８的生物量显著高
于野生型；复水４ｄ后，野生型烟草的生物量是干旱
处理前的２．７４倍，转基因烟草株系ＡＥＲ１４和ＡＥＲ１８
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的生物量分别是处理前的５．２６和４．３４倍，转基因株
系和对照之间的生物量差异显著。说明在干旱胁迫
下，转基因烟草的生长速度明显高于野生型。
干旱处理前，各烟草株系的土壤水分均呈饱和

状态，其叶片绝对含水量之间也无差异。干旱胁迫

１０ｄ后，各株系叶片含水量均显著降低；复水４ｄ
后，各处理烟草的叶片含水量均略微升高，但仍显著
低于干旱胁迫前，且各株系之间也无显著差异，即各
时期株系间叶片含水量均无显著差异（图１，Ｂ）。

２．２　干旱胁迫下烟草的光合气体交换参数的变化
干旱胁迫下烟草净光合速率（Ｐｎ）、蒸腾速率（Ｔｒ）

和气孔导度（Ｇｓ）如图２所示。在干旱处理前，转基因
株系和野生型烟草的净光合速率无显著差异。随着
干旱时间的延长，转基因株系和对照的净光合速率都
显著降低；在干旱胁迫１０ｄ后，野生型烟草的净光合
速率降低到０．５μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１，而转基因株系的净
光合速率约为１μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１，是野生型烟草的２
倍。复水后，烟草净光合速率快速升高，而转基因株
系的净光合速率显著高于野生型（图２，Ａ）。

烟草蒸腾速率和气孔导度的变化趋势与净光合

速率基本一致，干旱处理前转基因株系与野生型无
显著性差异（图２，Ｂ和２，Ｃ）。随着土壤含水量的降
低，干旱胁迫时间的增加，蒸腾速率和气孔导度均缓
慢降低，在干旱胁迫第６天，各烟草株系的蒸腾速率
和气孔导度均降低，但转基因株系高于野生型。到
干旱第１０天，野生型烟草的蒸腾速率和气孔导度分
别为０．２５ｍｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１和０．００５　８ｍｏｌ·ｍ－２

·ｓ－１，而转基因株系则相近，分别约为０．４３ｍｍｏｌ
·ｍ－２·ｓ－１和０．０１ｍｏｌ·ｍ－２·ｓ－１，约是野生型烟
草的２倍。复水后，烟草的蒸腾速率和气孔导度快
速恢复，但转基因株系比野生型恢复得迅速，其蒸腾
速率和气孔导度均显著高于野生型。抗旱性强的植
株在水分胁迫下能够保持高的光合速率［２１］。说明
超表达ＡＥＲ基因烟草具有良好的抗旱能力。

２．３　干旱胁迫下烟草叶绿素荧光参数的变化
叶绿素荧光参数是一组用于描述植物光合作用

机理和光合生理状况的变量，是间接评价光合活性
的一种方法。Ｆｖ／Ｆｍ表示当所有反应中心开放时

图１　干旱胁迫下野生型烟草（ＳＲ）和转ＡＥＲ基因

烟草株系（ＡＥＲ１４、ＡＥＲ１８）的生物量和叶片绝对含水量

Ⅰ．处理前；Ⅱ．干旱胁迫后；Ⅲ．复水后；同期不同字母表示

处理间在０．０５水平存在显著性差异；下同

Ｆｉｇ．１　Ｂｉｏｍａｓｓ　ａｎｄ　ｌｅａｆ　ｗａｔｅｒ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｏｆ　ｗｉｌｄ－ｔｙｐｅ

ｐｌａｎｔ（ＳＲ）ａｎｄ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ｐｌａｎｔ（ＡＥＲ１４，

ＡＥＲ１８）ｕｎｄｅｒ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ
Ⅰ．Ｂｅｆｏｒｅ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；Ⅱ．Ａｆｔｅｒ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ；Ⅲ．Ａｆｔｅｒ

ｒｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ；Ｔｈｅ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｏｒｍａｌ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　ｓａｍｅ

ｓｔａｇｅ　ｉｎｄｉｃａｔｅ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ａｔ　０．０５ｌｅｖｅｌ；Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

图２　干旱胁迫下野生型烟草ＳＲ和转ＡＥＲ基因

烟草株系（ＡＥＲ１４、ＡＥＲ１８）的光合参数

Ｆｉｇ．２　Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ　ｗｉｌｄ－ｔｙｐｅ

ｐｌａｎｔ（ＳＲ）ａｎｄ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ｐｌａｎｔ（ＡＥＲ１４，

ＡＥＲ１８）ｄｕｒｉｎｇ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ
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ＰＳⅡ的最大光化学效率，可以衡量ＰＳⅡ的光抑制
程度［２２］。如图３，Ａ所示，在干旱处理前，各个株系
的ＰＳⅡ最大光化学效率之间无明显差异；干旱胁迫

１０ｄ后，各株系Ｆｖ／Ｆｍ 值均显著降低，野生型烟草
的降低幅度为５．１％，而转基因株系 ＡＥＲ１４和

ＡＥＲ１８分别降低了２．７％和３．９％，转基因株系的
降低幅度要显著小于野生型；复水４ｄ后，转基因株
系和对照的Ｆｖ／Ｆｍ 值均迅速恢复，但其间没有显著
差异。说明在干旱胁迫条件下，超表达 ＡＥＲ基因
有效减轻了烟草叶片ＰＳⅡ受到的逆境伤害。
同时，干旱处理前，转基因株系和野生型之间的

实际光合量子产量ＹⅡ没有显著差异（图３，Ｂ）；干
旱胁迫１０ｄ后，各个株系的ＹⅡ均大幅显著降低，
野生型烟草降低为处理前的７２．９％，转基因株系分
别降低为处理前的８７．０％和７０．７％。但转基因株
系ＡＥＲ１４的ＹⅡ高于野生型，并呈显著性差异；复
水４ｄ后，各烟草株系的实际光合量子产量均快速恢
复，且转基因株系与对照之间有明显差异，尤其是转
基因株系ＡＥＲ１８显著高于野生型烟草。
另外，正常条件下转基因株系和野生型之间的相

图３　干旱胁迫下野生型烟草ＳＲ和转ＡＥＲ基因

烟草株系（ＡＥＲ１４、ＡＥＲ１８）的叶绿素荧光参数

Ｆｉｇ．３　Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ　ｏｆ

ｗｉｌｄ－ｔｙｐｅ　ｐｌａｎｔ（ＳＲ）ａｎｄ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ｐｌａｎｔ
（ＡＥＲ１４，ＡＥＲ１８）ｕｎｄｅｒ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ

对电子传递速率ＥＴＲ无明显差异。干旱胁迫１０ｄ
后，野生型烟草ＥＴＲ大幅显著降低，而转基因株系
的降低幅度相对较小，其值与野生型对照之间差异
显著；复水４ｄ后，各烟草株系ＥＴＲ均迅速恢复，但
转基因株系ＥＴＲ显著高于野生型（图３，Ｃ）。

２．４　干旱胁迫下烟草叶绿素含量的变化
图４显示，干旱处理之前，转基因株系与野生型

烟草的叶绿素含量无显著差异；干旱胁迫１０ｄ后，
野生型烟草叶绿素含量降至９．７７ｍｇ·ｇ－１，而转基
因株系分别为１４．５２和１２．８４ｍｇ·ｇ－１，比胁迫前
均大幅降低，但转基因株系远高于野生型烟草；复水

４ｄ后，各株系烟草叶绿素含量均有所升高，但仍远
低于干旱胁迫前水平，而转基因株系在干旱胁迫和
复水后都能维持较高的叶绿素含量。表明干旱胁迫
使非转基因烟草叶绿素降解严重，而转基因烟草仍
能维持较高的叶绿素含量。

２．５　干旱胁迫下烟草 ＭＤＡ和Ｈ２Ｏ２ 含量的变化

ＭＤＡ含量是衡量逆境对植物伤害程度的重要
指标。图５，Ａ显示，干旱处理前，转基因株系与野
生型烟草的 ＭＤＡ含量无明显差异；干旱胁迫处理

１０ｄ后，各烟草株系的 ＭＤＡ含量均升高约２倍，而
转基因株系ＡＥＲ１８显著低于野生型；复水４ｄ后，
烟草 ＭＤＡ 含量降低，且转基因株系 ＡＥＲ１４和

ＡＥＲ１８的 ＭＤＡ含量显著低于野生型烟草。
正常生长条件下转基因株系与对照的 Ｈ２Ｏ２

含量无明显差异；干旱胁迫１０ｄ后，各烟草株系

Ｈ２Ｏ２ 含量均显著升高，野生型烟草的Ｈ２Ｏ２ 含量为

１．６２８μｍｏｌ·ｇ
－１，而转基因株系ＡＥＲ１４和ＡＥＲ１８

分别为１．１３３和１．２７０μｍｏｌ·ｇ
－１，显著低于野生

型；复水４ｄ后，各株系烟草 Ｈ２Ｏ２ 含量均明显降
低，但转基因株系的Ｈ２Ｏ２含量显著低于野生型烟

图４　干旱胁迫下野生型烟草ＳＲ和转ＡＥＲ基因

烟草株系（ＡＥＲ１４、ＡＥＲ１８）的叶绿素含量

Ｆｉｇ．４　Ｃｏｎｔｅｎｔ　ｏｆ　ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｏｆ　ｗｉｌｄ－ｔｙｐｅ

ｐｌａｎｔ（ＳＲ）ａｎｄ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ｐｌａｎｔ（ＡＥＲ１４，

ＡＥＲ１８）ｕｎｄｅｒ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ
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图５　干旱胁迫下野生型烟草ＳＲ和转ＡＥＲ基因

烟草株系（ＡＥＲ１４、ＡＥＲ１８）的 ＭＤＡ和 Ｈ２Ｏ２ 含量

Ｆｉｇ．５　Ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ｏｆ　ＭＤＡ　ａｎｄ　Ｈ２Ｏ２ｏｆ　ｗｉｌｄ－ｔｙｐｅ

ｐｌａｎｔ（ＳＲ）ａｎｄ　ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ　ｐｌａｎｔ（ＡＥＲ１４，

ＡＥＲ１８）ｕｎｄｅｒ　ｄｒｏｕｇｈｔ　ｓｔｒｅｓｓ

草（图５，Ｂ）。说明转基因烟草在干旱胁迫条件下能
通过减少 Ｈ２Ｏ２ 积累量来减轻逆境胁迫造成的伤
害，从而提高耐旱性。

３　讨　论

当植物处于逆境胁迫环境中时，植物体内会发
生一系列生理生化变化来减轻逆境对细胞的伤

害［５］。土壤水分亏缺会使植物叶绿素蛋白质的合成
受到抑制，叶绿素逐渐分解，光合色素含量下降，植
物光合能力受抑制。因此，叶绿素的破坏程度可以
作为植物在干旱胁迫下组织受损程度的判定标准之

一［２３］。正常情况下，植物体内活性氧如过氧化氢、

羟自由基等的产生和清除处于平衡状态，不会对细
胞造成伤害。但是在盐、干旱或病害胁迫下，ＲＯＳ
在植物体内过量积累，与各种大分子发生反应，导致

ＤＮＡ、蛋白质等受到伤害，使细胞膜脂中的不饱和
脂肪酸发生过氧化反应，破坏生物膜的流动性、通透
性和完整性，导致细胞膜透性增大、细胞液外渗，进
一步导致细胞内膜系统的破坏及诱发细胞程序性死

亡［２４］。一般认为，在逆境胁迫下清除体内自由基能
力较强的植物，抗逆能力愈强。ＭＤＡ是膜脂过氧
化的最终产物之一，它的积累水平反映细胞受伤害
的程度，ＭＤＡ 的含量与植物抗逆性呈负相关。因
此，叶绿素含量的变化和 ＭＤＡ的累积程度可以作
为衡量植物抗旱性的重要指标。

干旱胁迫１０ｄ后，本研究野生型的生物量显著
低于转基因株系，说明转 ＡＥＲ基因提高了烟草的
抗旱能力。同时，干旱处理后各烟草株系的光合速
率、叶绿素含量和Ｆｖ／Ｆｍ 等都有所下降，但转基因
烟草的下降幅度和速度明显小于野生型对照。复水

４ｄ后，各项指标均迅速恢复，而转基因烟草仍高于
对照，尤其是转基因烟草的叶绿素含量显著高于对
照，说明转基因烟草叶片中叶绿体膜的受损程度小
于野生型植株。另外，干旱胁迫１０ｄ及复水４ｄ后，
野生型烟草的 Ｈ２Ｏ２ 含量显著高于转基因株系。干
旱胁迫首先伤害的是原生质膜［２５］，而 ＭＤＡ是膜脂
过氧化的产物［２６］。ＭＤＡ含量会随着干旱胁迫处理
时间的延长而增加，与干旱胁迫强度呈正比关
系［２７］。本实验中干旱胁迫１０ｄ后各烟草株系的

ＭＤＡ含量显著升高，复水后又降低，而转基因株系
的 ＭＤＡ含量低于野生型烟草。表明在干旱胁迫条
件下，超表达 ＡＥＲ 基因减少了膜脂过氧化产物

ＭＤＡ的积累量，减轻了细胞的膜脂过氧化伤害，维
持了细胞相对较强的生理功能。由此说明在干旱胁
迫下转ＡＥＲ基因烟草的抗旱性高于野生型烟草。
本研究表明超表达 ＡＥＲ基因可能在旱后复

水、促进植物恢复的过程中起着更重要的作用。在
干旱胁迫下，本研究中 ＡＥＲ１８的实际光合量子产
量ＹⅡ与野生型烟草无显著差异，但复水后，ＡＥＲ１８
的ＹⅡ迅速恢复，表明超表达ＡＥＲ使植株能够更快
地修复胁迫下受损的光系统，从而使 ＡＥＲ１８在复
水后表现出更高的ＹⅡ及ＥＴＲ。超表达ＡＥＲ基因
在复水后促进植物恢复的作用还表现在生物量和光

合差异方面，复水后转基因株系与野生型的生物量、
光合参数差异比在干旱胁迫过程中的更显著。
另外，从结果中可以看出，２个转基因株系均显

著提高了干旱胁迫过程中和复水后的生物量、叶绿素
荧光参数和叶绿素含量；显著降低了 Ｈ２Ｏ２ 含量和

ＭＤＡ的积累。但是ＡＥＲ１４株系的表现要明显优于

ＡＥＲ１８株系，可能是由于２个株系中ＡＥＲ基因插入
位点和插入拷贝数量不同，导致ＡＥＲ基因的表达量
不同，进而引起２个转基因株系表现差异。
综合所述，在烟草中超表达 ＡＥＲ基因后，在干

旱胁迫及复水的过程中可减轻细胞膜脂过氧化和

ＭＤＡ的累积，使得植物可以维持较高的光合能力
和叶绿素含量，从而提高植株对干旱的耐受能力。
由此可见，超表达 ＡＥＲ基因可以通过清除醛积累
来提高植物的抗旱性，即通过清除活性氧下游的醛
自由基，可以有效提高植物的抗旱能力。

１７１１６期　　　　　　　　　吴　茜，等：超表达拟南芥２－烯醛还原酶基因对烟草抗旱性的作用机理分析
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