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　　摘　要：干旱胁迫是作物光合作用和生长的主要限制因子。利用较少的水分生产较多的光合干物质�是提高
作物水分利用效率的关键。因此�深入研究光合酶的调控机制�利用基因工程改良光合酶基因的表达和活性�提高
作物的光合效率�是实现高光效和高 WUE相结合的重要途径。本文就水分胁迫下作物光合作用与抗旱节水的关
系研究�以及光合固定 CO2、蔗糖和淀粉代谢关键酶的生物学结构和功能的研究进展进行综述�以期为作物光能高
效利用及抗旱节水研究提供有用信息。
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　　 作物在生长周期中经常受到多种环境胁迫�其
中干旱胁迫是作物生长和产量的主要限制因子［1］。
土壤水分亏缺直接影响着作物光合作用和其他代谢

反应［2］。从作物抗旱节水、光合生理遗传及农业生
产应用来看�通过提高光合效率�进一步提高产量�
即利用相同或更少的水分获得更高的产量�提高作
物的水分利用效率（water use efficiency�WUE）是
干旱半干旱地区农业研究的重点。目前国内在作物
抗旱节水和光合生理方面研究较多�但对抗旱节水
与光合酶调控机理的研究还比较薄弱。本文主要从
干旱胁迫下作物光合作用与抗旱节水的关系�以及
CO2固定、蔗糖和淀粉代谢关键酶的生物学结构和
功能的研究进展进行综述�以期为作物抗旱和水分
及光能高效利用提供有用信息。
1　水分胁迫下的光合作用研究

水资源危机已是一个世界性问题�农业又是耗
水大户�如何使作物消耗较少的水产生较多的光合
干物质�实现高光效与高WUE的统一�无论对农业
生产还是生物节水都具有实践意义。

水分胁迫下作物叶片光合速率随叶相对含水量

和叶水势下降而下降［3］。在干旱条件下促进作物
灌浆�提早成熟已有不少研究［4�5］。山仑等［6］研究
表明：在轻度干旱条件下�叶片生长即使受到抑制�
而光合作用仍可正常进行�复水后反而有所升高；适
度干旱条件下�小麦籽粒对花前花后光合产物的利
用率均高于正常灌溉�有效地节约了灌溉水和提高

了产量。干旱对禾谷类作物生理功能影响的先后顺
序为：细胞扩张－气孔运动－蒸腾作用－光合作用
－物质运输。轻度水分亏缺促进了叶中同化物向外
转运�减少滞留�促进干物质积累�同时表现出较高
的光合速率和 WUE�尤其在旗叶中表现突出［7］。
在水分亏缺下�小麦体内存在对花前“临时库”同化
物的再动员和对产量的有效补偿机制�中度水分胁
迫有利于小麦等作物光合潜力的充分发挥［5］。因
此�在农业生产中适当亏缺灌溉�对有限水的高效利
用具有重要意义。

水分胁迫对作物光合作用的抑制机制一直存在

异议�水分胁迫可通过气孔因素限制光合 CO2同
化�也可通过光合酶及光合产物转运蛋白表达调控
或多者的协同调控�其调控机制还有待于深入研究。
例如�重度水分胁迫下�光合源叶的光合作用下降与
光合碳同化产物的积累密切相关�特别是可溶性糖
和蔗糖积累显著增加�淀粉含量显著减少�显著减少
了光合同化物的积累�最终抑制了植物的光合和生
长�即干旱可通过光合终产物的反馈来抑制调控光
合作用［8］。这个过程可能受蔗糖－淀粉代谢中重
要调节酶及转运蛋白的调控［9］。干旱胁迫也会诱
导光合碳代谢循环中酶活性和基因表达的变

化［10～12］�适应或调控光合碳代谢过程。因此�深入
研究光合碳代谢关键调节酶的调控活性及基因表达

对作物产量和收获指数的调控�以及与 WUE 的关
系�有利于用基因工程修饰和改造光合酶来改良光
合效率�提高作物产量和 WUE�实现高光合效率与



高WUE的结合。
2　光合 CO2固定中的关键调控酶
2．1　C3植物光合固定 CO2的关键酶

核酮糖-1�5-二磷酸羧化酶／加氧酶（Rubisco）是
C3植物光合作用关键酶［13］�其结构大多由8个大
亚基和8个小亚基组成�核基因编码的小亚基通过
叶绿体膜进入叶绿体间质�与叶绿体基因编码的大
亚基结合成全酶。王学华等［14］在水稻中研究发现�
水稻叶片光合能力的决定因素是 Rubisco 羧化活性
或活化的 Rubisco 酶含量�而不是气孔导度。水分
亏缺条件下光合作用被抑制是因为 Rubisco 酶活性
下降�而不是因为 Rubisco 酶含量减少［15］。同时
RuBP 再生能力也是限制旱胁迫植株 CO2同化能力
的重要因素［16］。
Rubisco 活化酶（RAC）是调节 Rubisco 活性的

酶�是核编码的一种叶绿体蛋白�其两个多肽链的
cDNA序列已经测序�基因表达与 Rubisco可能有一
定的协同关系�是光合作用的关键酶之一［17］。研究
表明水稻开花结实期�Rubisco 和 RAC 活力和含量
下降�与光合速率的降低呈显著正相关［18］。李卫芳
等［19］发现小麦旗叶的光合速率主要取决 Rubisco
的初始活力�即 Rubisco被 RAC 活化程度�而与 Ru-
bisco和 RAC 含量关系不大。RAC 活力对光合速率
的直接影响较小�其本质是调节 Rubisco 初始活
力［18］。免疫金标记电镜技术研究表明�Rubisco 和
RAC在 C3植物中主要分布于叶肉细胞叶绿体的间
质中�在 C4植物中 Rubisco 主要分布于鞘细胞叶绿
体基质中�活化酶在鞘细胞和叶肉细胞叶绿体基质
中都有分布［20］。

作物叶片WUE是指光合速率与蒸腾速率的比
值�提高光合速率是提高 WUE 的关键�而 Rubisco
活化酶又是植物光合作用的关键酶�因此研究 RAC
与WUE的关系对光合作用和抗旱节水有着重要意
义。Zhu 等［21］在番茄高 WUE 的 cDNA 文库中克
隆出一个编码 Rubiseo活化酶与WUE有关的基因�
其全长序列与烟草 RAC 基因有89％的同源性。由
此�RAC 通过活化 Rubiseo 酶加速 CO2固定来提高
WUE也是可行的�这为通过光合生化来调控作物
的WUE提供了一个新动向。Schwender 等［22］研究
表明：甘蓝油菜中的 Rubisco 调控种子的一个代谢
通道�该通道使油菜作物从光合产物中合成更多的
脂肪酸�使得 Rubisco酶的功能研究更深入了一步�
说明 Rubisco酶可能在提高油脂产量和收获指数方
面具有更加重要的调控和转运作用。

2．2　C4植物光合固定 CO2的关键酶
与 C3植物相比�C4植物具有在干旱、高温、高

光及低 CO2浓度下�保持高光效的能力。这是因为
C4植物初始固定CO2的酶是 PEPCase�它对CO2有
更高的亲和力�大大提高了 Rubisco 的羧化能力�抑
制了其加氧活性�降低了光呼吸。PEPCase 的一级
结构已测定�高级结构主要是通过化学修饰得到一
些资料。植物 PEPC 基因由2～5个不同亚型组成�
各自编码不同的 PEPCase 同工酶［23］�主要包括 C4
型、C3型和 CAM 型。C4型主要在 C4植物的绿叶
中大量表达�而 C3型主要在非光合组织中表达；
CAM 型主要在 CAM 植物的绿叶中表达。C3型
PEPCase酶在气孔开闭和豆科植物根瘤固氮过程中
也有特殊作用［24］�因此认为非光合型PEPCase在光
合作用调节上也起着重要作用。水分亏缺条件能引
起露花中 PEPC 蛋白含量、酶活性和 mRNA 水平的
提高。复水后�酶蛋白含量和酶活性降至干旱前的
水平。这对植物光合碳代谢和光合效率的提高具有
重要意义［10］。目前对 PEPCase 主要研究参与磷酸
化反应的蛋白激酶及蛋白磷酸酯酶的调节特性。其
结构与功能的关系及对光合碳代谢的调节机制还有

待继续研究。
2．3　C3、C4植物中光合酶基因的遗传改良

利用高光效的野生资源和 C4光合酶对 C3作物
的遗传转化是改善 C3 作物光合作用的重要途
径［25］�其中最突出的是对 Rubisco 的研究。一方面
利用定点突变技术来了解个别氨基酸在大亚基催化

结构域中的作用�试图通过修饰与改造 Rubisco 酶
的结构�以改善其同化 CO2的效率�提高作物的光
合效率。另一方面则希望在 C3植物中建立类似 C4
植物的 CO2浓缩循环系统�从而提高 C3作物 Ru-
bisco 酶的羧化效率。大量研究已证明 C3作物大
豆、小麦等叶片中有 C4光合酶系统的存在［26］�人们
试图通过 C3植物与 C4植物杂交�将 C4植物同化
CO2的高效特性转移到 C3植物中�但至今未取得满
意的结果�其杂种 F1和 F2代的光合效率均比两亲
本低。现在主要是从 C3植物中筛选有 PEPCase及
C4途径表达较高的变异株�并加以遗传改进�以提
高 C3植物的光合效率�以及利用基因工程将 C4植
物的高光效基因 PEPC 等基因转到 C3植物中�使
C4光合酶大量表达�增强 C4途径�以期提高 C3植
物的光合效率。这方面无论是国内外都有成功的先
例［27～29］�这为通过基因工程手段提高作物光合效
率的遗传育种提供了科学根据。
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Ku等［27］将玉米高光合基因 PEPC 导入水稻�
并获得高效表达转 PEPC 及转 PEPC 和磷酸双激酶
（PPDK）双基因的植株。与野生植株比较�转基因
植株 PEPC 酶活性提高了110倍�还表现了高光合
速率和在强光高温下耐光氧化的特性�降低了光合
作用的氧抑制�单株产量提高了10％～30％�同时
促进了水稻固氮菌固氮效率和固氮总量的提高。转
基因植株中气孔导度和光合速率显著增加�但叶片
气孔导度的增加与光合速率的增加无相关性�说明
叶片光合能力的提高�是叶片细胞中浓缩 CO2能力
的增加［28］。转 PEPC 基因水稻的优良种质特性不
但可以稳定遗传�而且可转移到籼稻和粳稻�从而为
高光效育种提供了一个新的途径［29］。在小麦中�转
玉米 PEPC 基因的叶片中 PEPC 酶活性提高了3～
5倍�部分转基因植株光合速率有所提高�并且气孔
的开放程度与叶片中的 PEPC 活性紧密相关［30］。
转基因 C3作物中 PEPCase活力已接近于或超过 C4
植物中的水平�在转 C4植物高光合基因同时应考虑
到多种酶基因的协调表达�才能有效地提高转基因
植株的光合效率。在转 C4高光效基因作物研究中�
目前主要是研究光合速率提高的潜力�但对 WUE
的研究还很少�因为在提高光合速率之后�提高经济
产量和收获指数以及 WUE 才是最终目标�因此有
关WUE的研究有待重视和加强。
3　蔗糖代谢重要调节酶的功能

蔗糖磷酸合成酶（SPS）是控制蔗糖生物代谢的
关键位点之一�SPS 的活力大小对 CO2同化产物在
蔗糖和淀粉分配中起着关键作用［31］�已经和 QTLs
联系起来控制植物生长和产量［32］。对不同基因型
玉米研究发现�生长率与 SPS 活性相关�而与光合
关键酶和淀粉合成酶不相关［33］。很多研究表明
SPS 与作物的生长和产量有相关性�是否是控制因
素之一目前尚无研究。不过 SPS 可能是一个很有
价值的生化标记。转 SPS 基因马铃薯过表达 SPS
基因�蔗糖高水平合成�提高了磷酸丙糖的利用率和
光合速率�增加蔗糖输出量�生物量积累显著增加。
王维等［13］研究表明：土壤水分亏缺条件下提高了茎
秆中 SPS 的活性和活化状态�抑制蔗糖转化酶活
性�促进蔗糖合成�加速贮藏物质快速降解和转移�
从而调节稻株贮藏碳水化合物向籽粒的分配。严重
水分亏缺条件下�由于胞间 CO2浓度下降［34］和蔗
糖从源叶输出受阻［1］�导致光合叶片中蔗糖的大量
积累抑制了 SPS 酶活性�可能是干旱胁迫下光合作
用下降的一个机制。

果糖－1�6二磷酸酶（FBPase）是调控光合和
PO43－循环的关键酶之一�它催化的不可逆反应处
于代谢物离开 Calvin 循环�流入淀粉合成的分支点
上。与 Calvin循环中的其他酶相比�FBPase的含量
极低�该酶活性轻微受抑制�就会导致 Calvin 循环
更新能力的减弱和光合活性的急剧下降。因此�
FBPase在决定碳元素到最终产物的分配上有着重
要的调节作用。通过转基因研究揭示 FBPase是植
物光合和生长的一个关键酶。将蓝藻叶绿体中的果
糖-1�6-二磷酸酶／景天庚酮糖-1�7-二磷酸酶转入烟
草叶绿体中�在大气中 CO2浓度为360mg／kg条件
下�明显提高了转基因烟草光合固定 CO2的效率和
糖类的累积�促进了植株的生长［35］。将小麦叶绿体
中克隆的 FBPase基因转入蓝藻�也显著提高了转基
因蓝藻同化 CO2的效率。这可能是因为固定的
CO2在高表达酶的催化下快速地向蔗糖和淀粉转
化�从而加速了 Calvin 循环所致。因此利用基因工
程手段�通过调节糖的代谢过程来改良植物的光合
效率�是值得注意的新动向。
Thorbjornsen等［36］把马铃薯叶绿体 FBPase 基

因转化到马铃薯块茎的造粉体中�与野生型块茎相
比�FBPase活性提高了10～20倍�从磷酸丙糖合成
的淀粉明显增加�因此在马铃薯块茎造粉体中过表
达 FBPase基因�是提高淀粉积累的一条新途径。马
为民等［37］将小麦的 FBPase基因转进 Cyanobacteri-
um Anabaena PCC7120中�转化体中 FBPase蛋白表
达量是野生型的126．5％�酶活性提高1．41倍。转
基因株过表达 FBPase�净光合速率是野生型的
117．2％。在高 CO2条件下�这种效应更明显。这
些研究说明 FBPase是卡尔文循环的重要调节位点�
决定了光合碳的分配。现已发现光合组织中 FB-
Pase存在两个异构酶�一个在细胞质中�参与淀粉
合成；一个在光合叶绿体中�调节 CO2同化途径。
在光合作用中叶绿素吸收的光不仅满足植物对

ATP 和 NADPH的需要�而且也转化为几种调节讯
号。例如通过改变 pH�代谢反应物和巯基等来影响
暗反应酶的活性。叶绿素吸收的光通过电子从铁氧
还蛋白到硫氧还蛋白的传递�使靶子酶的巯基状态
发生可逆变化�从而调节 FBP 酶的活性。
4　淀粉代谢重要调节酶的功能

淀粉是植物的能量储藏物质。有关研究表明�
水稻等作物淀粉合成中�AGPase和蔗糖合成酶是关
键酶［38］。植物中 AGPase 为异源四聚体�由2个小
亚基和2个大亚基组成�AGPase大亚基只起调节作
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用�而活性则由小亚基控制�AGPase 是植物淀粉－
糖代谢的重要因素�AGPase酶活性与还原糖含量呈
显著负相关�通过调控 sAGP 基因的表达途径�可以
筛选到还原糖和淀粉含量适于需要的材料［39］。小
麦胚乳中的 AGPase对3-PGA（3-磷酸甘油酸）和磷
酸的调节不敏感�而叶片 AGPase 的活性能显著地
被3－PGA 激活和被磷酸抑制［40］。可能是禾谷类
植物胚乳 AGPase尽量多地在细胞质中将蔗糖转化
成 ADPG�ADPG通过质体上的膜蛋白运输进入质
体后�只能参与淀粉的合成�这样就尽量多地贮存了
淀粉。所以有望通过提高 AGPase 的活性�增加小
麦等作物的经济产量。近年来�利用基因工程提高
或减少植物中淀粉含量�最终提高经济产量的研究
已取得了令人振奋的进展［41�42］。

蔗糖合成酶（SS）存在于细胞质中�催化蔗糖和
淀粉代谢反应的第一步。SS 酶活性高低反映了籽
粒降解利用蔗糖的能力；其活性大小受温度的影响�
高温下其活性下降�蔗糖分解受阻。研究表明�SS
活性呈单峰曲线变化�与籽粒直链淀粉和支链淀粉
的合成速率呈极显著正相关�该酶是小麦籽粒淀粉
合成的一个调控因子。Ruan 等［42］研究表明�SS 在
棉花各种库组织中都有表达�在主叶脉和茎维管束
等具有运输功能组织中表达�并参与了光合产物的
运输过程�可能同时发挥合成与分解蔗糖双向功能�
对光合产物进行装卸和卸载。在水稻灌浆期�SS 活
性对水稻籽粒灌浆快慢起重要作用�在灌浆期适当
提高籽粒中 ABA 含量或 ABA 与 GA 的比值�有利
于 SS 活性的提高和籽粒充实［43］。在旱作水稻籽粒
中14C 的分配比率和茎中淀粉的转运量与籽粒中 SS
活性呈显著或极显著正相关�籽粒灌浆快与 SS 活
性相关�SS 活性的增强加速了同化物（蔗糖）在库端
（籽粒）的卸载�从而促进了同化物向籽粒的运
转［44］。王维等［7］研究也表明适度水分胁迫下水稻
籽粒中 SS、AGPase 活性与淀粉积累速率呈显著正
相关�这两个酶的活性对增加籽粒淀粉积累和粒重
起重要的调节作用。SS 在不同的器官中存在不同
的同工酶�即其基因表达具有发育和组织器官特异
性。
5　展　望

从遗传育种方面看�首先是不同基因型的源流
库发育大小、功能及其有关物质（糖、蛋白质等）代谢
决定光合产物的运输和分配比例即经济系数�然后
才由基因抗旱性生理、形态、发育差异对水分敏感性
的不同决定水分利用效率的差异［45］。由于作物抗

旱性是由多基因控制的�与丰产性不易结合�而高
WUE特性能将丰产性和抗旱性结合为一体�其育
种潜力更大�应用杂交育种和转基因工程培育抗旱
节水高产品种是一条新的途径。

从理论上来说�凡是能克隆出调控光合速率、蒸
腾速率和WUE 相关的基因�一定会通过转基因方
法进行转节水 （高 WUE）基因植物的培育和改
良［46］。Malse 等［47］利用δ13C 分析方法作为 WUE
的代表性状�将控制蒸腾效率的 QTL 定位在第2染
色体的 ERECTA标记上�并从拟南芥中克隆出了这
个 ERECTA基因�它是1个富亮氨酸重复片段的受
体激酶基因�可以控制开花�改变叶片气孔数目和叶
片结构�成为第一个克隆出与蒸腾效率有关的基因。
Elumalai等［48］将大麦中与 ABA 合成和胚胎晚期丰
富蛋白有关的 HV A1基因转入小麦�转基因后代的
抗旱性和WUE 得到了明显提高�其 WUE 为0．66
～0．68g／kg�非转基因对照的WUE为0．53～0．57
g／kg；研究还表明�两个纯合转基因小麦的根茎叶干
重比对照有显著增加。因此�利用基因工程改良作
物的光合、抗旱性及高效利用水分�实现生物节水特
别是WUE遗传改良研究将有广阔前景。
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Research progress on important enzymes of crop photosynthesis and
its relations to resisting drought and saving water

HU Meng-yun1�2�ZHANG Zheng-bin1∗�XU Ping1
（1．Research center of Agricultural Resources�Institute of Genetics and Developmental Biology�Chinese Academy of Sciences�
Shij iaz huang�Hebei050021�China；2．Graduate School of the Chinese Academy of Sciences�Beij ing100049�China）

　　Abstract： The water deficit is a major abiotic factor limiting crop photosynthesis and growth．Producing
more photosynthetic dry matter with less water is the key to increase crop WUE．Therefore�photosynthetic ef-
ficiency could be increased through improving the enzymic genes expression and activity with genetic engineering
by investigating the regulating mechanism of the enzymes．This is an important approach to realize the combina-
tion of higher photosynthetic efficiency and higher WUE．The present paper reviewed the research progress con-
cerning the relation between crop photosynthesis and resisting drought and saving water under drought stress�
and the biological structure and function of the key enzymes of crop fixing CO2and of sucrose and starch metabo-
lite．The purpose is to provide useful information about efficient radiation use and drought resistance and water
saving in crops．

Key words： crop；photosynthesis；water use efficiency；resisting drought and saving water；photosynthetic
enzyme
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