
大量的研究表明，无论是干旱、盐碱胁迫，它

们对植物造成一个共同的影响就是植物细胞的水

分亏缺和渗透胁迫。在这种胁迫条件下，植物细胞

主动形成并积累一定量小分子物质 (包括从外界

吸收的无机离子和在细胞内合成的小分子有机物

质)，提高溶质浓度，调节胞内渗透势，使其在低渗

透生境中仍能从外界吸收水分，保证植物正常的

生 长 和 发 育。人 们 把 这 种 现 象 称 为 渗 透 调 节

(Osmotic regulation)[1]。作为目前所知分布最广(动
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物、植物、真菌、藻类中都有脯氨酸的累积)的渗透

调节物质，脯氨酸(N- Acetyl- L- proline)在积累到

很高的浓度时，对细胞也是无毒害的，所以又称之

为相容性溶质，其在植物渗透调节中起着非常重

要的作用。本文概要介绍了脯氨酸在植物体内的

自然分布、生物合成和代谢途径、累积机理、其累

积与植物的渗透调节的关系、累积的生理作用以

及脯氨酸在玉米耐盐碱种质筛选中的应用等。

1 植物体内脯氨酸的自然分布

脯氨酸是可溶性渗透物质，中性 pH 条件下

不带电，在水中溶解度较高，高浓度的脯氨酸对大

分子与溶剂的相互作用没有或仅有很小的影响。
脯氨酸在植物发育中起重要作用，游离脯氨酸的

累积量与植物的发育阶段、器官的类型有关 [2]，一

般光合器官和生殖器官高于其他部位。游离脯氨

酸的分配对植物的自我保护起着重要的作用，各
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组织中脯氨酸含量的多少，直接关系到其抗逆性

的强弱。陈托兄等[3]研究发现，抗盐植物中游离脯

氨酸多集中于代谢旺盛的光合器官和生殖器官，

其脯氨酸的含量是其他部位的数倍到数十倍，在盐

胁迫下植物优先保护上述器官。余光辉等[4]研究证

明 ， 在 水 分 胁 迫 下 ， 假 俭 草 (Eremochlo ophi－
uroides)叶片中脯氨酸的含量高于茎部和根部，这

体现了叶片的“代谢源”地位。通常认为，脯氨酸大

多在植物的根中合成，而产物大部分被运输到地

上部分[5]。根部作为水分胁迫最敏感的部位，在水

分胁迫下，其脯氨酸的合成不足以满足其对渗透

胁迫的需要，其积累的脯氨酸有可能是由叶片通

过维管束运输到根部以应对渗透胁迫，Verslues
和 Ueda 等[6- 10]都支持这种推论。

2 植物体内脯氨酸的生物合成和代

谢途径

2.1 植物体内脯氨酸的生物合成

植物体内的脯氨酸合成、累积及代谢是一个

受非生物胁迫和细胞内脯氨酸浓度调控的生理生

化过程。已证明植物体内存在 2 条脯氨酸合成途

径(图 1)，根据起始氨基酸命名为谷氨酸(Glu)途径

和鸟氨酸(Orn)途径，2 条途径因植物种类和生长

时期不同而各自起着重要作用。从整体来说，在个

体发育的早期阶段，异养型营养占优势，鸟氨酸途

径占主导地位，而谷氨酸作为脯氨酸合成的起始底

物显然存在于个体发育的整个阶段。由于脯氨酸合

成与植物体内的氮素水平有关，在渗透胁迫条件和

低氮条件下谷氨酸途径占主导地位，而在非胁迫条

件及高氮条件下鸟氨酸又居于主导地位[11]。
谷氨酸途径：谷氨酸通过吡咯啉 - 5- 羧酸合

成 酶 (△1- pyrroline- 5- carboxylate synthetase,

P5CS) 和 吡 咯 啉 - 5- 羧 酸 还 原 酶 (△1- pyrro-
line- 5- carboxylate reductase, P5CR)两个关键酶

先后两次催化还原反应完成的，其间通过两个中

间产物 - 谷氨酰半缩醛(GSA)和吡咯啉 - 5- 羧酸

(P5C)。
鸟氨酸途径：鸟氨酸是在鸟氨酸 δ- 氨基转

移酶 (ornithine- oxo- acid trans- aminase, δ- OAT)
的作用下，发生转氨反应，丢失 δ- 氨基基团，生

成谷氨酸半醛(GSA)，后通过谷氨酸途径生成脯氨

酸[12]。
2.2 植物体内脯氨酸的代谢途径

脯氨酸降解过程基本是合成途径的逆转。渗

透胁迫下脯氨酸的分解通常被抑制，一旦胁迫解

除，脯氨酸首先在线粒体中被脯氨酸脱氢酶(PDH)
氧化成吡咯啉 - 5- 羧酸 (P5C)，P5C 可在吡咯啉

- 5- 羧酸脱氢酶 (P5CDH) 的作用下生成谷氨酸，

PDH 和 P5CDH 是高等植物脯氨酸降解成谷氨酸

的关键酶，PDH 结合于线粒体内膜。
总之，胁迫条件下植物在胞质中主要依靠谷

氨酸途径合成并积累脯氨酸，胁迫解除后脯氨酸

在线粒体中由脯氨酸脱氢酶催化降解为谷氨酸，

这种代谢的区室化分布避免了物质的无效循环。

3 胁迫条件下脯氨酸的累积机理

无论是哪种逆境，植物体内均积累脯氨酸，尤

其是高盐和干旱胁迫，可比原始含量增加几十倍

到几百倍[1]。王玮等[13]研究表明，玉米植株在严重

水分胁迫下，随着胁迫时间的延长，脯氨酸含量及

其对渗透调节的贡献一直在增加，脯氨酸积累对

提高植物的抗逆性具有重要意义。在胁迫条件下，

脯氨酸累积主要是通过 3 种不同的途径实现的，

即效应细胞的从头合成、脯氨酸降解过程的降低、
脯氨酸特异转移系统的参与，实现脯氨酸“源”(效
应细胞)到“库”(靶细胞)的分配[14]。在胁迫条件下，

脯氨酸的累积机制，一般认为是激活了脯氨酸合

成酶基因的表达，而抑制了脯氨酸降解酶基因的

转录活性[15]。
3.1 脯氨酸的累积与其合成有关

植物体内脯氨酸合成在细胞质中完成，有谷

氨酸途径和鸟氨酸途径。其中谷氨酸途径在渗透

胁迫条件下占主要地位，植物体内脯氨酸合成受

几种机制调控。P5CS 是脯氨酸合成的限制酶，

P5CS 反馈调节在控制植物处于正常和胁迫条件

下脯氨酸的水平中起着重要作用。在胁迫条件下，

尽 管 P5CS 受 到 脯 氨 酸 的 反 馈 抑 制 [16]， 但 由 于

图 1 细菌脯氨酸合成途径及植物脯氨酸合成和代谢

途径图解
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P5CS 基因的超强表达 [14]，植物仍能持续合成脯氨

酸并建造脯氨酸库。同时，也有研究表明，在渗透

胁迫引起的脯氨酸积累中，P5CS 的基因表达可能

比 P5CR 基因起着更为重要的作用[17]。
3.2 脯氨酸累积与降解的关系

降解过程是指在线粒体中被脯氨酸脱氢酶

PDH 氧化成 P5C，后者在 P5CDH 作用下生成谷

氨酸。一般认为，PDH 是脯氨酸降解的关键酶，在

渗透胁迫下，脯氨酸的氧化降解过程受到抑制，

PDH 转录活性下降，导致脯氨酸含量增加。而胁

迫解除后，此过程被激活，脯氨酸降解，含量下降。
研究指出，干旱、盐渍化和冷胁迫都可以引

发脯氨酸的合成与积累，并揭示它是在 ABA 的

介导下产生的，即这些逆境首先引起 ABA 的合

成和积累，然后经 ABA 的介导合成脯氨酸 [18]。通

过应用拟南芥的 ABA 缺失和 ABA 不敏感突变体

的进一步研究揭示，P5CS 基因在水胁迫下的表

达存在依赖 ABA 和不依赖于 ABA 的两种不同的

途径。
上述结果说明，在渗透胁迫过程中，脯氨酸的

积累是作为其生物合成的活化及其降解代谢的钝

化两方面作用的结果；而在复水 / 解除渗透胁迫

的植物体中，脯氨酸含量的迅速减少，则是前两者

相反过程的结果，即是生物合成被钝化和降解被

活化的结果。它的实质是反映线粒体的代谢功能

及其酶基因的表达对脱水和复水这两个过程的适

应性变化，并反映它在转录水平上的调节[19]。

4 脯氨酸累积与植物的渗透调节

在胁迫条件下，由于外界水势低，水不仅不能

进入细胞，而且还导致细胞脱水，因而造成渗透胁

迫。渗透调节剂的作用，是通过它们在细胞内的积

累，将细胞内的水势降低到细胞外的水势之下，从

而使外界水能够进入细胞。
脯氨酸主要分布于细胞质中，在干旱和盐渍化

逆境中的植物会发生脯氨酸等相容性溶质的迅速

合成与积累，它们的高浓度对细胞质不会产生毒害

作用。但是多年来，脯氨酸累积与植物耐渗透胁迫

的关系一直有争议，争论的焦点在于脯氨酸积累是

由于渗透胁迫引起植物损伤的征兆，还是植物耐渗

透胁迫的原因。有人认为脯氨酸积累是逆境下植物

生存的一种适应性，不具有维持生长的作用，甚至

认为，脯氨酸并不具有适应性，仅仅是胁迫下植物

伤害的病理结果，与胁迫抗性无关[20]。但是脯氨酸

累积与植物耐渗透胁迫之间存在着明显正相关的

观点已被大量研究证实 [11，21]。对于脯氨酸累积提

高植物耐渗透胁迫主要有下面两种推测：(1) 脯氨

酸的合成主要在线粒体中进行，主要分布于线粒

体及细胞基质中，从而提高细胞质的渗透压，平衡

细胞质与液泡间的渗透压差[11，22- 23]，使渗透胁迫下

的叶绿体和线粒体仍能维持较好的水分状况，保

证光合作用和呼吸作用的运行。(2)在盐生和抗盐

植物中，脯氨酸的积累可能促使 Na+ 从细胞质向

液泡中转移，它们可能通过调节液泡离子载体蛋

白和液泡膜 H+ 泵 V- ATPase 活性起作用[19]。

5 脯氨酸累积的生理作用

5.1 提高负荷蛋白和膜结构的稳定性

脯氨酸对有氧呼吸和能量代谢过程有很好的

保护作用，能保护柠檬酸脱氢酶、苹果酸脱氢酶、
琥珀酸脱氢酶、延胡索酸脱氢酶和细胞色素氧化

酶的活性；它们作为分子伴侣对酶在逆境中的变

构起修饰作用；并保护线粒体复合体 II 的电子传

递[24]。脯氨酸能保护膜结构在高温和低温的完整

性；并能解除 Na+ 对酶活性的毒害[25- 26]。
5.2 保护叶绿体光合系统 II(PSII)的活性

脯氨酸能够有效地保护和修补叶绿体光合系

统 II(PSII)在逆境中的伤害 [27- 29]；并能稳定 Rubis-
co 酶的构型，保护它在逆境(如盐胁迫)中不被钝

化[30]。
5.3 降低膜脂过氧化

脯氨酸对防御膜脂过氧化起着重要的作用。
首先，减少了活性氧的产生，其次还能充当活性氧

的清除剂 [31- 32]。从这两个方面明显降低了逆境胁

迫中活性氧对膜脂过氧化的危害，也使膜脂过氧

化产物 MDA 显著降低[33]。

图 2 拟 南 芥 在 脱 水 和 复 水 过 程 中 脯 氨 酸 合 成 酶 基 因

(P5CS)和降解酶基因(ProDH)相互交替活化与钝

化的动态

→表示启动；-︳表示抑制；实箭头表示正常情况；

虚箭头表示非正常出现的情况
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6 脯氨酸在玉米耐盐碱种质筛选中

的应用

玉米在我国农业生产中占有举足轻重的地

位。玉米虽然是耐盐碱能力(承受全部或部分盐碱

胁迫而不致引起或较小引起伤害的能力) 较差的

农作物，但它的生长季节正是降雨量丰富的夏季，

苗期正遇雨季。由于雨水能够压低盐层，冲淡盐分

浓度，为保证基本苗和形成一定产量提供了有利

条件，而保苗又是耐盐栽培最重要环节。所以，与

其他农作物相比，具有一定耐盐碱能力的玉米，可

以在严重的盐碱地上生长并形成较高产量。因此，

深入研究玉米耐盐碱生理机制，构建耐盐碱鉴定

技术体系，筛选耐盐碱玉米种质，充分利用盐碱化

土地，大幅度地提高玉米产量意义重大。
本课题组以郑单 958 及其双亲自交系为试

材，在不同盐碱胁迫浓度下进行种子萌发试验，进

行发芽率、相对电导率、脯氨酸含量、SOD、MDA
含量等生理生化指标测定，基于样品易于提取、测
定流程简单、测定结果重现性好、测定指标与盐碱

性状相关性好等原则，筛选确立用于耐盐碱玉米

种质筛选鉴定的适宜盐碱浓度和适宜的生理生化

指标，构建玉米耐盐碱筛选技术体系。利用已构建

玉米耐盐碱筛选技术体系对我国骨干玉米自交系

和吉林省主推玉米杂交种进行筛选，同时利用大

田生产对已构建的玉米耐盐碱筛选技术体系进行

验证，最终获得一批耐盐碱玉米自交系和杂交种。
6.1 不同盐碱胁迫条件下玉米杂交种郑单 958
及其双亲自交系脯氨酸含量的变化

本课题组对玉米杂交种郑单 958 及其双亲自交

系在 4 个浓度水平的 Na2CO3 溶液(12.5、25、37.5、50
mmol/L) 胁迫下和 4 个浓度水平的 NaCl 溶液(50、
100、150、200 mmol/L) 胁迫下进行脯氨酸含量测定
[34]，结果表明(图 3)：除 50mmol/LNaCl 胁迫下各材料

脯氨酸含量与 CK(清水)变化不大外，其它各处理后玉

米幼苗脯氨酸含量均比 CK 有显著提高，且随着胁迫

程度的增加而增加，但在(50 mmol/LNa2CO3)胁迫下

脯氨酸含量有所下降，高 Na+(200mmol/LNaCl)胁迫

下脯氨酸含量不再增高，这可能与玉米本身耐盐碱能

力较低有关，过高 pH 和过高 Na+ 浓度已经远远超出

了脯氨酸的调节能力范围，P5CS 和 PDH 都受到抑

制，导致脯氨酸含量不再增加。方差分析(表 1)可知，除

12.5 mmol/L Na2CO3 和 50 mmol/L NaCl 处理下

图 3 盐碱胁迫对玉米幼苗 Pro 含量的影响

表 1 盐碱胁迫下玉米幼苗 Pro 含量的新复极差比较

Na2CO3 处理下玉米叶片 Pro含量 NaCl 处理下玉米叶片 Pro含量

浓度(mmol/L） 含量[μg/(g·FW)] 显著水平
浓度(mmol/L） 含量[μg/(g·FW)] 显著水平

5% 1% 5% 1%
37.5 19.03 a A 200 15.53 a A
50 14.62 ab AB 100 14.54 ab A
25 12.74 ab AB 150 14.34 ab A
12.5 9.09 bc AB 50 6.88 bc B
CK 5.02 c B CK 5.02 c B

图 4 盐碱胁迫对玉米自交系幼苗 Pro 含量的影响

脯氨酸含量与对照差异不显著外，其它各浓度胁

迫下的玉米材料的脯氨酸含量与对照均存在显著

差异。
6.2 盐碱胁迫下 69 份玉米自交系和 31 份玉米

杂交种脯氨酸含量的比较分析

本课题组基于郑单 958 及其双亲，从不同胁

迫水平中最终筛选确定了适宜的盐碱胁迫浓度

(25 mmol/L 的 Na2CO3 和 100 mmol/L 的 NaCl)，
并在此胁迫条件下对 69 份玉米自交系和 31 份玉

米杂交种 [35]脯氨酸含量进行了测定(图 4，图 5)。
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图 5 盐碱胁迫对玉米杂交种幼苗 Pro 含量的影响

结果表明：盐碱胁迫条件下的玉米自交系和杂交

种的脯氨酸含量均与对照存在显著差异，这种差

异为耐盐碱种质的筛选提供了较可靠的试验依

据。

7 结 语

综上所述，脯氨酸是植物抗逆的重要调节物

质，能够通过多种生理机制提高植物的抗逆性，其

在农作物体内的含量是反应植物耐性的重要指标

之一。然而，干旱、盐碱等非生物胁迫对农作物的

生长发育的影响极其复杂，牵涉到一系列的生理

生化反应，仅凭脯氨酸含量不能准确地反映植物

的干旱、盐碱耐性，只有通过多指标测定与大田生

产相结合的综合评价方法才能够准确地鉴定作物

的耐性。
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3 讨 论

通过对 9 个 XGY 高油玉米自交系形态性状

的初步鉴定表明，9 份材料中 1、3、6、7 与 3 个高

油玉米自交系的形态性状相差不大，并且综合产

量、品质性状来看，基本上符合高油玉米自交系的

要求，可以直接与其它高油自交系或普通玉米自

交系组配杂交种，把高产、优良的特性组合到 F1
代中去。我们已做了 30 多个组合，进入下一阶段

试验鉴定。而其它的 5 个高油玉米自交系的形态

性状与常用的 3 个高油玉米自交系形态性状比较

生育期大体一致，基本上能适应当地的生态环境，

但高油玉米自交系突出表现为子粒品质好，叶片

保绿性强，可利用部分材料改良它们的品质，由于

品质性状基本明确，株高、穗位、生育期和常用的

3 个高油玉米自交系相差不大，甚至有的还优于

它们，不良的就是大部分的 XGY 高油玉米自交系

穗部性状没有常用的 3 个高油玉米自交系的穗部

性状优良，有待以后进一步改良。
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