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摘　要 : 综述了种子脱水耐性的研究现状 , 探讨了种子脱水耐性与保护系统 (蛋白质、糖、抗氧化系

统和 ABA等 ) 之间的相关性 , 阐述种子脱水耐性的生理机理和分子机制 , 并指出在种子脱水耐性研究方面

存在的不足和今后应进一步关注的问题。
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Abstract: The paper is reviewed the research situation of desiccation tolerance in seed, and discussed

correlation between desiccation tolerance and p rotective system s, which include p roteins, sugars, antioxidative

system s, ABA and so on. The defections at research and the questions for paying2attention further on desicca2
tion tolerance of seed are pointed out, which the physiology and molecular mechanism for desiccation tolerance

of seeds is introduced.
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种子作为植物种质资源长期保存的主体 , 对植物的繁衍起着至关重要的作用。当今保存植物种质

资源最为普遍 , 且可靠易行的方式 , 是建立以收集种子为主体的基因库 , 在世界库存约 610万份种质

资源中 , 近 90%是以种子形式保存于约 1300个基因库中。而种子贮藏特性的一个重要依据就是种子

的脱水耐性 , 因此 , 研究种子的脱水耐性是促进种质资源保存的重要理论基础。所谓脱水耐性是种子

发育过程中获得的一种综合特性〔1〕, 是指种子能够忍受快速干燥、终止代谢活动、并且经过相继的

复水过程 , 仍能存活的一种能力〔2〕, 或称为种子的顽拗性或脱水敏感性。近年来的研究发现 , 种子

的脱水耐性与其内在基础物质的积累有关 , 在正常性种子中当脱水耐性获得时 , 一些物质被积累 ; 当

脱水耐性丧失时 , 这些物质被降解。与脱水耐性有关的基础物质主要有糖、蛋白质、自由基清除系

统、脱落酸 (ABA) 等 , 它们保护亚细胞结构 (膜、蛋白、细胞质 ) 免受伤害 , 并赋予细胞最大的

脱水耐性 , 所以又被称为保护系统。目前对种子脱水耐性进行了更加广泛深入地研究 , 本文综述了近

年来这方面的一些研究成果。

1　LEA蛋白

在种子获得脱水耐性的胚成熟后期 , 蛋白质和 mRNA的合成模式发生变化 , 特征性地积累了一

类特殊的 mRNA转录物和相关的蛋白质 , 这组蛋白称为胚胎后期丰富蛋白 ( late2embryogenesis2abun2
dant p rotein, LEA )〔3〕。现在普遍采用免疫学和分子杂交的方法鉴定这类特异蛋白 , 已先后在近 20种
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高等植物发育的种子中检测到 LEA蛋白。LEA蛋白与脱水耐性的相关性 , 在许多正常性种子上都得

到证实 , 如玉米 W 22品种脱水耐性的获得与 LEA蛋白的出现惊奇一致 ; 转基因试验直接证明了 LEA

蛋白的作用 , 将大麦 lea基因 HVA1转入水稻 , HVA1蛋白在转基因水稻中表达 , 同时与水分亏缺和

盐胁迫的抗性能力直接相关〔4〕。

LEA蛋白共同的结构特征是富含甘氨酸、赖氨酸等亲水氨基酸 , 疏水氨基酸含量很少 , 具有很

高的亲水性和热稳定性 , 即使在煮沸条件下也能保持水溶状态。 Ingram等〔5〕根据氨基酸序列的同源

性和一些特殊的基元序列 , 将 LEA蛋白分为 6组。第 1组 , 如棉花的 LEA D19、拟南芥的 ALE等。

该组蛋白具有较高的水合能力 , 能维持细胞的最小水分需要。第 2组 , 也称脱水素 ( dehydrin) , 如

棉花的 LEA D11等。该组蛋白起分子伴侣和亲和性溶质的作用 , 稳定和保护蛋白质的结构及功能。

第 3组 , 如棉花的 LEA D7、线虫的 Avelea1等〔6〕。该组蛋白可螯合细胞脱水过程中浓缩的离子。第 4

组 , 如棉花的 LEA D113、Lea14、C ra terostigm a PGC27245等。该组蛋白可形成兼性α -螺旋 , 并提供

一种黏着层 , 起束缚离子的作用或形成一种保护结构 , 在脱水时 , 能够代替水保护膜的结构 , 维持膜

的稳定性。第 5组 , 如棉花的 LEA D29、D34, 胡萝卜的 DcECP31, 拟南芥的 A tEC31等 LEA蛋白 ,

该组蛋白与第 3组类似。第 6组 , 如棉花的 LEA D95等。LEA蛋白受发育阶段、ABA和脱水信号的

调节 , 它出现在胚发育的晚期 , 随种子的脱水程度而增加 , 并在种子吸水萌动几个小时后消失。离体

胚和营养组织在外源 ABA、渗透或低温胁迫的诱导下也能产生特异的 L ea mRNA和 LEA蛋白〔7〕。这

表明 , LEA蛋白虽有发育阶段专一性 , 但可以被诱导 , 且无组织专一性。

LEA蛋白的普遍存在以及它们表达的发育专一性都有力地说明 , 它们在种子脱水耐性中的重要

作用 , 一般认为缺乏这类蛋白使种子对脱水敏感。但是对于顽拗性种子的报道 , LEA蛋白表现出不

同的结果 , LEA蛋白的存在与否可能与其脱水耐性并无一定的相关性 , 如 Finch2Savage等〔8〕在 5种成

熟的顽拗性种子 (温带植物 ) 中也检测到了脱水素 ; 在贮藏的顽拗性欧洲白栎种子中 , 也能被 ABA

和有限的脱水处理诱导产生 L ea mRNA。澳大利亚栗籽豆的胚轴和子叶中都存在脱水素 ; 而木波罗种

子只有在胚轴中才产生脱水素。顽拗性种子海榄雌在发育过程中不合成 LEA蛋白 ; 黄皮种子在发育

过程中子叶不合成 LEA蛋白 , 胚轴中仅合成极少量 LEA蛋白〔3〕。因此 , 顽拗性种子脱水敏感的部分

原因 , 是由于不能积累足够的脱水素或者缺乏特有的 LEA蛋白。

最近也有试验表明〔1〕, 种子耐脱水过程与 LEA蛋白的合成并不完全一致 , 如在大豆胚轴获得耐

脱水性之前已有脱水素的合成。说明 , LEA蛋白的作用可能很复杂 , 并不与种子的脱水耐性表现单

一的相关性。耐脱水能力并不仅由 LEA蛋白的表达或积累所产生的 , 顽拗性种子也不完全是由于缺

乏 lea基因或 LEA蛋白才具有脱水敏感性的特征。因此还可能存在其它因素在脱水过程中对种子脱水

耐性起重要的保护作用。

2　糖

研究〔9〕表明 , 可溶性碳水化合物的积累是种子在发育和成熟过程中形成脱水耐性的原因之一。

高浓度的非还原糖和种子的脱水耐性有关 , 主要包括蔗糖、寡糖 (水苏糖、毛蕊草糖、棉籽糖、海

藻糖等 ) , 它们在种子脱水中起重要的保护作用 , 寡糖的累积及消失与种子脱水耐性的消长模式〔10〕一

致。较有力的证据来自转基因植物〔11〕, 将编码海藻糖合成酶的基因导入到烟草中 , 烟草内海藻糖的

含量明显高于对照 , 经同等条件脱水及复水后 , 对照幼苗严重损伤死亡 , 而转基因幼苗则完全恢复张

度并开始生长 ; 对 ABA不敏感的拟南芥突变体 ( abi324, abi325) 和 ABA不敏感和缺失的双突变体

( abi321, abi1) , 与野生型相比 , 它们分别具有较低的脱水耐性或不耐脱水 , 棉籽糖半乳糖苷系列寡

糖 (棉籽糖、水苏糖 ) 含量比较低 , 这类突变体丧失脱水耐性与寡糖缺乏有关〔12〕。一般来说 , 脱水

耐性不仅与寡糖和蔗糖的含量有关 , 还与寡糖和蔗糖的比值 (O /D值 ) 有关 , O /D值越高 , 种子贮

藏的时间越长。
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大多数顽拗性种子组织中 , 明显缺乏蔗糖、棉籽糖或水苏糖〔13〕
, 表现出脱水敏感 , 如将正常大

豆种子和顽拗性欧洲白栎种子的可溶性糖组分、含量比较 , 发现这两类种子在发育后期均可累积等量

的蔗糖 , 唯一的区别只是顽拗性种子缺乏水苏糖〔14〕。发育和成熟海榄雌的种子中也含有高水平的可

溶性糖 , 特别是水苏糖 , 但这些种子在整个发育期间对脱水高度敏感 , 有可能是海榄雌的种子没有足

够的蔗糖来防止脱水伤害〔15〕。对于顽拗性种子 , 虽然也发现了蔗糖和寡糖的积累 , 但进一步研究表

明 , 糖作为 “替代水”和 “形成玻璃化”的作用只有在种子含水量低时才发生 , 而在此含水量水平

时 , 顽拗性种子已受脱水损伤致死 , 这也许是顽拗性种子不耐脱水的主要原因。

糖对种子脱水耐性的作用主要表现在以下几个方面 : 1) 水分替代。当脱水的细胞失水时 , 糖羟

基可作为水的替代物 , 分布在膜、酶和蛋白质及其它大分子中 , 如二糖可以取代水分子 , 与膜脂的极

性头端结合 , 充当了膜脂极性头端之间的衬片 , 避免了膜脂的叠加与堆积 , 从而稳定了膜结构〔16〕;

2) 维持蛋白质的稳定性。研究发现在水分胁迫时 , 海藻糖的羟基可与蛋白质的极性基团以氢键形式

结合来代替水 , 从而防止蛋白质在脱水过程中变性〔16〕
; 3) 促进细胞质玻璃化。可溶性糖可促进细胞

内溶物的玻璃化 , 寡糖不仅提高细胞质的玻璃化转变温度 ( Tg) , 而且抑制了种子脱水期间蔗糖的结

晶 , 使种子或胚轴在较高温度范围内进入玻璃化状态〔17〕
, 从而避免脱水对细胞的伤害。玻璃化是一

种粘度极高的热力学不稳定固态 , 种子组织中的低含水量及低温促进了它的形成〔18〕。细胞内的玻璃

化限制了分子运动 , 维持生化活性的静态平衡 , 在干燥状态下保护亚细胞的稳定性 , 阻止细胞质的扩

散 , 防止种子老化期间有害的化学反应 , 以及结构化学位点的改变。玻璃化的形成改变了分子与水之

间的相互作用 , 促进了种子脱水耐性与贮藏能力的提高〔19〕。

糖类除了以上 3种主要方式保护细胞免受脱水损伤外 , 还存在其它功能 , 如与 LEA蛋白形成复

合物 , 协同控制水分胁迫时的失水速度 , 作为水的缓冲剂起到保护种子的作用〔20〕
; 有利于种子贮藏

时产生无毒性和非还原性物质〔21〕
; 作为自由基清除剂 , 清除脱水过程中急剧增加的自由基〔22〕。由此

可以认为 , 正常种子在成熟脱水过程中非还原性糖的累积保持了膜和蛋白质在脱水状态下的结构和功

能 , 增强了种子抵御脱水伤害的能力。

3　抗氧化系统

正常水分状况下 , 生物体内自由基的产生和清除处于动态平衡 , 当组织缺水时 , 细胞中电子传递

受阻 , 自由基生成增加或细胞清除自由基的能力减弱 , 平衡被打破 , 自由基浓度超过一定阈值 , 就会

对机体造成活性氧自由基伤害 , 蛋白质、核酸、类脂分子遭到氧化破坏 , 同时它还能启动膜脂过氧化

作用 , 导致膜的损伤或破坏 , 膜透性增大 , 电导率增加 , 且过氧化作用的敏感性随着脱水程度增加。

与此同时 , 生物体内还存在一系列的自由基清除剂 (即抗氧化系统 ) , 它们可以清除细胞内过量的活

性氧 , 维持活性氧代谢平衡 , 保护细胞膜不受自由基的伤害。

抗氧化系统在脱水过程中 , 以酶促或非酶促保护系统来防止、忍耐或修复自由基的攻击。酶促保

护系统主要包括 : 超氧化物歧化酶 ( SOD )、过氧化氢酶 (CAT)、谷胱甘肽还原酶 ( GR)、抗坏血酸

过氧化物酶 (AP) 等 , 如小麦幼苗经聚乙二醇 ( PEG) 处理后 , SOD活性提高〔23〕
; 冬小麦在土壤水

分胁迫初期 , 旗叶的 AP和 GR活性均呈现先上升后下降的变化趋势 , 抗旱性强品种幼叶的 AP活性

变化与此相同 , 而 GR活性却持续上升〔24〕。非酶促保护系统主要指抗坏血酸 (A sA)、类胡萝卜素等 ,

还包括次生代谢物质 (多酚、单宁、黄酮类物质等 ) 和一些渗透调节物质 (脯氨酸、甜菜碱、甘露

醇等 ) , 它们通过多条途径直接或间接地猝灭活性氧。因此 , 抗氧化系统是脱水耐性的一个重要组成

部分。

正常性种子可在成熟过程中积累自由基清除剂 , 如花生种子的含水量从 45%降至 6%时 , 过氧化

物酶 ( POD) 和丙二醛 (MDA ) 只稍微增加 , 而保护酶系统的活性显著增加 , 并维持在较高水

平〔25〕; 生理成熟的玉米种子 , 其含水量约为 48% , 在脱水过程中种子的发芽率和活力指数逐渐增
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加 , SOD活性在种子脱水初期上升 , 然后下降 , MDA和脂质氢过氧化物 (LOOH ) 含量随着水分丧

失有所增加〔26〕。而顽拗性种子如荔枝、黄皮和枇杷种子含水量减少至 30%～35%时 , MDA含量增

加 , SOD和 POD活性逐渐减弱 , 抗氧化系统明显受到损害〔27〕
; 研究表明 , 用 A sA ( 5 mmol·L

- 1 )

和甘露醇 (15 mmol·L
- 1 ) 预处理黄皮种子 24 h后 , 于室温下自然脱水 5 d, 种子的萌发率及活力指

数均提高 , MDA和 LOOH减少 , SOD活性上升〔9〕; 正常性种子玉米和大豆胚的生育酚含量大约是顽

拗性种子英国栎的 10倍〔26〕。由此可见 , 膜脂过氧化作用是顽拗性种子脱水敏感性的重要因素之一。

4　脱落酸

ABA对种子的发育 , 以及形成脱水耐性具有重要的调节功能。ABA不仅促进种子贮藏蛋白积累 ,

防止提前萌发 , 而且可诱导小麦、大麦和玉米等种子的离体胚中与脱水有关的 mRNA和蛋白质的合

成〔28〕
; 外源 ABA或水分胁迫可诱导热带生境下正常性蓖麻和澳大利亚栗籽豆成熟种子合成脱水素相

关多肽〔29〕; 拟南芥和玉米的双重突变体都缺少 ABA , 并对 ABA不敏感 , 其种子对脱水高度敏感〔9〕;

顽拗性种子黄皮、海榄雌、可可、荔枝和龙眼的成熟胚中 ABA含量很低 , 对 ABA不敏感〔30〕
, 这被

认为是顽拗性种子不耐脱水和贮藏的重要原因之一。

ABA还可作为保护剂的转录信号 , 在水分胁迫下许多基因的表达需要内源 ABA含量的增加 , 外

源 ABA促进基因表达〔5〕。ABA可激活许多 lea基因 , LEA蛋白表达时序也常与 ABA变化呈一致趋

势。根据脱水胁迫诱导基因活化具有不同的信号转导途径 , 大致可将它们分为 : ABA依赖型基因、

ABA非依赖型基因和不能被 ABA诱导的基因 3种类型〔31〕。ABA依赖型基因的表达依赖于内源 ABA

的积累或外源 ABA处理 , 随内源 ABA的增加而加强 , 外源 ABA的处理也可促进其表达。在离体条

件下 , 则完全随外源 ABA量的变化而变化。ABA依赖型基因的表达主要有 , 需要蛋白质生物合成的

ABA依赖型基因表达途径 (如拟南芥的 rd22
〔32〕) 和不需要蛋白质生物合成的 ABA依赖型基因表达

途径 (如水稻的 w si18、拟南芥的 rd29、 rab18
〔33〕) ; ABA非依赖型基因的表达除受 ABA影响外 , 还

受如脱水、低温等因子影响 , 在没有 ABA存在时 , 对其它因子照常反应 , 即 ABA的存在对其表达不

是必需的 , 如水稻的 rab17、 rab28
〔7〕

; 不能被 ABA诱导的基因是指由逆境胁迫诱导的 , 并对 ABA没

有应答反应的基因 , 它们的表达与外源 ABA的使用与否或内源 ABA合成受抑无关。这类基因的表达

一定存在着第 4条途径———不对外源 ABA处理发生响应的 ABA非依赖型基因表达途径 , 如拟南芥中

的 rd19基因 , 它可以先于 ABA水平的升高而表达 , 对外源 ABA的施用不响应〔34〕。

5　展望

综上所述 , 脱水耐性是种子适应生境多样性长期自然选择进化的产物 , 是种子在逆境条件下避免

或抵御脱水伤害的综合表现。种子的脱水耐性是由多因子调控的数量性状〔35〕, 主要与其内在的一些

物质的累积有关。脱水耐性不是单一的机制 , 而是一种复杂的多方面的特性 , 这些机制都不能单独解

释种子脱水耐性的原因 , 各种机制相互协作 , 缺少一种或几种机制都可使种子具有不同的脱水耐

性〔10〕。

目前 , 种子脱水耐性的研究还有以下方面不够深入 , 诸如细胞如何对脱水胁迫信号做出感知 , 如

何改变基因表达的反应机制 , 以及如何开启适当的防御系统 ? ABA作为一种脱水信号 , 它是如何进

行信号转导的 ? 调控种子脱水耐性的各种因子之间是如何进行相互作用的 ? 从而更加深入全面地了解

种子脱水耐性的分子机制。同时 , 由于顽拗性种子的特殊性越来越成为人们关注的热点 , 顽拗性种子

种质资源的长期保存成为亟待解决的问题 , 目前对它的研究主要停留在生理生化水平上 , 分子水平的

研究才刚刚开始 , 利用基因工程手段获得高效表达的转基因植株 , 通过向其内部转入能提高脱水耐性

的基因 , 如海藻糖合成酶基因、 lea基因、抗氧化酶基因等 , 来改善其种子的脱水耐性 , 最大限度地

延长种子的贮藏寿命 , 对于长期保存种子种质资源具有重要的理论和实际意义。
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;　 第 27届国际园艺大会
将于 2006年 8月 13～19日在韩国汉城召开

由国际园艺学会和韩国园艺学会共同主办的第 27届国际园艺大会将于 2006年 8月 13～19日在韩国汉城召开

(同期举办展览 )。会议主题是 “全球园艺 : 多样性与和谐”。会议组织委员会主席为韩国庆熙大学李政明 ( Jung2
Myung Lee) 教授 , 副主席为韩国汉城市立大学 Jeong Sik Lee教授和韩国汉城大学 Seung Koo Lee教授 , 执行主任为韩

国汉城大学 Ki Sun Kim教授和 Changhoo Chun教授。

会议内容 : 木本和草本观赏植物遗传资源 , 亚洲园艺植物 , 水果生产及其经济学研究 , 园艺作物保护地栽培环境

控制系统 , 园艺作物结构及功能基因组 , 采后技术在全球园艺业中的作用 , 植物生物调节剂 , 植物生物技术 , 园艺可

持续发展和有机系统 , 园艺和提高生活质量 , 种子生产技术 , 草坪草育种、生产及管理 , 城郊型园艺 , 柑橘及其他热

带、亚热带果树 “从实验室到餐桌”。论文摘要提交截止日期 : 2005年 12月 31日 ; 接受论文通知截止日期 : 2006年

1月 31日。

会议语言 : 英语 ; 地点 : COEX会议中心 ; 网站 : www1 ihc20061org

大会秘书处 : C /O National Horticultural Research Institute; 475 Imok2dong, Suwon, 4402706, Korea; Phone: + 822
31225827531; Fax: + 82231224229280; E2mail: info @ ihc20061org ; kisun @ snu1ac1kr (D r1Ki Sun Kim ) ; changhoo @

snu1ac1kr (D r1Changhoo Chun) 。

参加会议注册 : 国际园艺学会会员注册费 (截止 2006年 4月 15前 ) 或会前现场注册费 (2006年 4月 16日～8

月 4日截止 ) 为 450或 500美元 , 非会员为 510或 560美元 ; 国际园艺学会学生会员为 225或 250美元 , 非学生会员

250或 275美元 ; 陪同人员 180或 200美元。

中国园艺学会办公室

刘广树
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