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摘 要：综述了目前关于脱水素（Ｄｅｈｙｄｒｉｎ，ＤＨＮ）的研究进展，包括脱水素的蛋白结构特征、细胞定位及作用机
制，脱水素在生物及非生物逆境下的转基因研究，脱水素的磷酸化修饰，脱水素的结合金属离子、清除活性氧、作为

分子伴侣保护酶活性等特性。展望了利用现代生物技术将脱水素用于提高植物对逆境的耐受力的应用前景，提出

今后还需在脱水素作用机制、基因家族功能与生物胁迫相关性等几个方面进行深入研究。
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在面临干旱、低温和盐渍等非生物胁迫时，植物

体内会发生一系列的生理生化反应来保护自身细胞

代谢。积累亲水性蛋白是植物应对细胞脱水的一条

主要途径。脱水素（Ｄｅｈｙｄｒｉｎ，ＤＨＮ）是一种植物中广
泛存在的亲水性蛋白，属于胚胎发育晚期丰富蛋白

（Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔ，ＬＥＡ）第二家族成员［１］。
几乎在所有的种子植物、苔藓植物和石松属植物中

都发现了脱水素的存在［２］。近年来，许多研究已经

证实在非生物胁迫下，植物脱水素的表达与积累与

植物抗逆性之间存在正相关关系。脱水素基因及其

在逆境胁迫下对植物的保护作用引起了人们的广泛

兴趣。

１ 脱水素的结构特征及细胞定位

脱水素的分子量为 ９～２００ｋＤａ，由约 ８２～５７５

个氨基酸组成。脱水素含有大量的极性氨基酸，缺

乏非极性疏水氨基酸，因而具有高度的亲水性［３］。

脱水素的一个重要结构特征是具有 ３个保守区域：
Ｋ、Ｓ和Ｙ片段。Ｋ片段由 １５个氨基酸（ＥＫＫＧＩＭＤ
ＫＩＫＥＫＬＰＧ）组成，富含赖氨酸。Ｋ片段一般位于蛋
白序列的Ｃ端，可以形成双亲水α－螺旋，这是其亲
水性的重要结构基础［４］。Ｓ片段是由一系列丝氨酸
残基组成，有证据表明 Ｓ片段的磷酸化可以使脱水
素在信号肽的引导下进入细胞核［５］。Ｙ片段保守序
列为（Ｔ／Ｖ）Ｄ（Ｅ／Ｑ）ＹＧＮＰ，位于脱水蛋白的 Ｎ末端，
Ｙ片段与一些细菌和植物分子伴侣的核酸结合位点
有同源性。另外，脱水素还有一些保守性稍差的富

含极性氨基酸的Φ片段和一个类似核定位（ＮＬＳ）信
号的序列［６］。根据Ｋ、Ｓ和Ｙ片段的有无及数量，可
将植物脱水素基因家族分为５个亚族：Ｋｎ、ＳＫｎ、Ｙｎ



ＳＫｎ、ＹｎＫｎ和ＫｎＳ。
大多数的植物脱水素蛋白遍布于植物的多种组

织中，如种子、芽、根、根尖、茎、花、叶、维管组织和胞

间连丝等［７］。还发现了一些脱水素蛋白具有组织特

异定位的特性，如只在保卫细胞、胞间连丝或花粉囊

中表达［８］。在亚细胞水平，由于脱水素是高度可溶

性蛋白，可以在细胞质中大量积累。另外，脱水素也

可定位于质膜、细胞核、液泡或线粒体［９］。还有一些

脱水素蛋白被预测定位于叶绿体和过氧化物体［２］。

２ 脱水素的作用机制

在水溶液中，脱水素内部与邻近的水分子形成

最大量的氢键，而外部氢键比例非常低，不会形成折

叠蛋白所需的疏水内芯，因而脱水素蛋白呈现出一

种非结构的无序蛋白形态，没有固定的三维结构。

然而，当脱水素蛋白周围的微环境发生变化，脱水素

蛋白的构象也随之变化。在脱水状态下，Ｋ片段会
形成α－螺旋类型的构象，带负电荷的氨基酸就会
靠在螺旋的一边，疏水性氨基酸则靠在另一边，而带

正电荷的氨基酸则位于极性－非极性的交界面。同
时具有亲水性和疏水性的α－螺旋能够和其他蛋白
的脱水表面或生物膜表面发生互作。这种互作也能

加固脱水素分子中α－螺旋的构象，并保护其他蛋
白水分的丢失［１０］。

脱水素的作用具体表现在酶保护、低温保护和

分子伴侣等作用上。玉米的 ＤＨＮ１、拟南芥的
ＥＲＤ１０和 ＥＲＤ１４可以抑制柠檬酸盐合成酶和萤火
虫荧光素酶的热凝结现象，减弱乙醇脱氢酶的热钝

化现象［１１］。菠菜［１２］、小麦ＷＣＳ１２０［１３］和桃ＰＣＡ６０［１４］

脱水素蛋白具有低温保护作用。小麦脱水素 ＤＨＮ
－５能够在离体状态下提高真菌的β－葡糖苷酶
（ｂｇｌＧ）和葡萄糖氧化酶（ＧＯＤ／ＰＯＤ）的酶活性，说明
脱水素具有和分子伴侣一样的功能，可以协助其他

蛋白在高温和低温胁迫下更好地折叠或抑制聚合，

从而起到保护其他蛋白的作用［１５］。

３ 脱水素对非生物胁迫的表达与调控

脱水素在植物胚胎发育晚期（主要是胚成熟和

脱水阶段）大量积累，而在生成组织特别是那些处于

发育早期的器官和处于分裂或延伸阶段的细胞（如

根尖、正在延伸的茎和叶柄等部位的细胞）是很难被

检测到的。但是，一旦植物处于细胞脱水状态，如干

旱、渗透胁迫、盐和温度胁迫，脱水素就会在各种生

长组织中大量积累。此外，植物中脱水素往往都是

以基因家族的形式存在的，如拟南芥、水稻、大麦、杨

树和苹果中的家族成员分别为 １０、８、１３、３和 ９个。
不同成员会响应不同的胁迫，但也存在同时响应多

种逆境胁迫的脱水素［１６］。同一家族成员在具有不

同抗逆性的种间或者品种间的表达也明显不同，如

香蕉中的脱水素基因 ＭｕｓａＤＨＮ－１［１７］、小麦和大麦
中的 ＷＣＳ１２０基因和ＤＨＮ５基因［１８］等。因此，越来
越多的学者认为可以将脱水素作为评价植物抗逆性

的一种分子标记。

在胁迫诱导的脱水素基因的启动子区一般都会

有ＡＢＡ响应原件（ＡＢＡｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｅｌｅｍｅｎｔｓ，ＡＢＲＥ）、
Ｃｒｅｐｅａｔ／干 旱 响 应／低 温 响 应 原 件 （ＣＲＴ／ＤＲＥ／
ＬＴＲＥ）、ＭＹＢ和ＭＹＣ等调控原件。脱水素基因的表
达受两种信号途径的调控：ＡＢＡｄｅｐｅｎｄｅｎｔ和 ＡＢＡ
ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ途径。ＡＢＡｄｅｐｅｎｄｅｎｔ信号途径既包括
ｂＺＩＰ转录激活子（可绑定于启动子区的ＡＢＲＥ原件）
和ＣＢＦ４／ＤＲＥＢ１Ｄ转录激活子（可绑定于启动子区
的ＣＲＴ／ＤＲＥ／ＬＴＲＥ原件），又包括可以绑定于启动
子区的 ＭＹＢ和 ＭＹＣ原件上的 ＭＹＢＦｓ和 ＭＹ
ＣＦｓ［１９－２０］。

研究表明一些脱水素基因的表达还受翻译后修

饰调控，特别是受到磷酸化的调控。磷酸化一般发

生在脱水素基因的 Ｓ片段，主要是受酪蛋白激酶Ⅱ
的调控，可能和脱水素蛋白从胞质向细胞核的转移

有关。但是，也有一些相反的例子表明没有 Ｓ片段
的脱水素也能定位于细胞核［５］。磷酸化的另一个作

用位点是ＬＸＲＸＸＳ序列，该序列能够被 ＳｎＲＫ２１０激
酶磷酸化［２１］。磷酸化的作用主要有两个方面：一是

和胁迫下的抗性有关。在干旱和盐胁迫下，受胁迫

诱导的小麦ＤＨＮ－５在两种不同抗性小麦品种中的
磷酸化模式不同［２２］。二是和脱水素绑定阳离子的

特性密切相关。拟南芥的酸性脱水素 ＣＯＲ４７、
ＥＲＤ１０、ＥＲＤ１４Ｖ和芹菜的液泡定位的脱水素 ＣａＢ４５
在磷酸化状态下比在脱磷酸化状态下有更有效的

Ｃａ２＋绑定能力［２３］。

４ 脱水素基因的遗传转化

大量的遗传转化研究证实，在植物中过量表达

脱水素基因可以提高植物的抗逆性。例如，过量表

达杜鹃花脱水素基因可以提高拟南芥的抗低温能

力［２４］，在黄瓜中过量表达野生马铃薯的脱水素基因

可以提高其耐低温的能力［２５］。Ｂｒｉｎｉ等［２６］观察到在
拟南芥中过量表达小麦 ＤＨＮ５基因能够增强其耐
盐和抗渗透胁迫的能力。还有很多研究也发现过量

表达脱水素基因可以提高植物抗逆性，部分研究结

果见表１。
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表１ 过量表达脱水素基因对转基因植物的影响

Ｔａｂｌｅ１ Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇｄｅｈｙｄｒｉｎｇｅｎｅｓｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｌａｎｔｓ

转基因植物

Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｌａｎｔ
基因来源

Ｇｅｎｅｏｒｉｇｉｎ
对转基因植物的影响

Ｅｆｆｅｃｔｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｌａｎｔｓ
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Ｉｍｐｒｏｖｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｍａｎｎｉｔｏｌｏｓｍｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓ
［２９］

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
杜鹃花 ＲｃＤＨＮ５
ＲｃＤＨＮ５ｉｎＲｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔａｗｂｉｅｎｓｅ

增强抗冻性

Ｅｎｈａｎｃｅｄｆｒｏｓｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ
［２４］

烟草

Ｔｏｂａｃｃｏ
水稻 Ｒａｂ１６Ａ
Ｒａｂ１６Ａｉｎｒｉｃｅ

增强抗旱和抗盐性

Ｅｎｈａｎｃｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ
［３０］

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
沙冬青 ＡｍＤＨＮ
ＡｍＤＨＮｉｎＡｍｍｏｐｉｐｔａｎｔｈｕｓｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ

改善抗盐和抗旱性

Ｉｍｐｒｏｖｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｓａｌｔａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ
［３１］

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
小立碗藓 ＰｐＤＨＮＡ／ＰｐＤＨＮＢ
ＰｐＤＨＮＡ／ＰｐＤＨＮＢｉｎＰｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａｐａｔｅｎｓ

改善胁迫抗性，促进开花和根系生长

Ｉｍｐｒｏｖｅｄｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅ，ｂｌｏｓｓｏｍａｎｄｒｏｏｔｇｒｏｗｔｈ
［３２］

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
仙人掌 ＯｐｓＤＨＮ１
ＯｐｓＤＨＮ１ｉｎＯｐｕｎｔｉａｓｔｒｅｐｔａｃａｎｔｈａ

增强抗冻性

Ｅｎｈａｎｃｅｄｆｒｏｓｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ
［３３］

香蕉

Ｂａｎａｎａ
香蕉 ＤＨＮ－１
ＤＨＮ－１ｉｎｂａｎａｎａ

改善抗旱和抗盐性

Ｉｍｐｒｏｖｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ
［２１］

杨树

Ｐｏｐｌａｒ
杨树 Ｐｅｄｈｎ
Ｐｅｄｈｎｉｎｐｏｐｌａｒ

增强抗旱性

Ｅｎｈａｎｃｅｄｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ
［３４］

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
大豆 ＳＬＴ１６６
ＳＬＴ１６６ｉｎＳｏｙｂｅａｎ

增强抗旱和抗冻性

Ｅｎｈａｎｃｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｆｒｏｓｔｓｔｒｅｓｓ
［３５］

甜薯非胚性愈伤组织

Ｎｏｎｅｍｂｒｙｏｇｅｎｉｃ
ｃａｌｌｕｓｉｎｓｗｅｅｔｐｏｔａｔｏ

甜薯 ＩｂＬＥＡ１４
ＩｂＬＥＡ１４ｉｎｓｗｅｅｔｐｏｔａｔｏ

增强抗旱和抗盐性

Ｅｎｈａｎｃｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ
［３６］

烟草

Ｔｏｂａｃｃｏ
玉米 ＺｍＤＨＮ２ｂ
ＺｍＤＨＮ２ｂｉｎｍａｉｚｅ

降低低温胁迫下的丙二醛含量和电解液渗出

Ｒｅｄｕｃｅｄｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅａｎｄｅｌｅｃｔｒｏｌｙｔｅｌｅａｋａｇｅｕｎｄｅｒ
ｃｏｌｄｓｔｒｅｓｓ

［３７］

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
苜蓿 ＭｔＣＡＳ３１
ＭｔＣＡＳ３１ｉｎＭｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａ

减少气孔密度、增强抗旱性

Ｒｅｄｕｃｅｄｓｔｏｍａｔａｌｄｅｎｓｉｔｙａｎｄｅｎｈａｎｃｅｄｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ
［３８］

烟草

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
杜鹃花 ＲｃＤｈｎ５
ＲｃＤｈｎ５ｉｎＲｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎｃａｔａｗｂｉｅｎｓｅ

改善抗冻性

Ｉｍｐｒｏｖｅｄｆｒｏｓｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ
［３９］

番茄

Ｔｏｍａｔｏ
番茄 ｔａｓ１４
ｔａｓ１４ｉｎｔｏｍａｔｏ

改善长期的抗旱和抗盐性

Ｉｍｐｒｏｖｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｌｏｎｇｔｅｒｍｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ
［４０］

利用基因敲除或基因沉默突变体可以从另外一

个角度证明脱水素基因的作用。Ｓａａｖｅｄｒａ等［２］利用
基因敲除技术获得一个苔藓突变体，并发现在盐处

理或者渗透胁迫处理之后突变体的恢复能力明显减

弱。这一结果也表明了脱水素基因的抗逆功能。

虽然大多数情况下过量表达脱水素基因可以提

高植物的抗逆性，但也有一些研究发现转入脱水素

基因后并没有作用，如将还魂草的几个包括脱水素

在内的ＬＥＡ蛋白转入烟草后并不能提高烟草的抗
旱和抗寒能力［４１］。在拟南芥中过量表达脱水素基

因 Ｒａｂ１８不能提高转基因植物的抗旱和抗冻能

力［４２］，但是当把 Ｒａｂ１８和另外一个脱水素基因
Ｃｏｒ４７共表达后却能提高转基因植物的抗冻性，而转
基因植物的抗旱性依然没有改变。研究也发现，共

转化脱水素基因 Ｌｔｉ２９和Ｌｔｉ３０的转基因植株的抗冻
性要远远强于单独转化这两个基因的转基因植

物［２６］。这些结果表明在某些条件下，一些脱水素可

以通过协调作用来提高植物的抗逆性。

５ 脱水素对生物胁迫的响应

目前对脱水素的生物胁迫响应的研究还比较

少。对厚叶旋蒴苣苔的脱水素基因 ＢｃＤｈ２的研究

９４第４期 夏 惠，等：植物脱水素对多种逆境的响应



表明，创伤可以诱导一些特异脱水素基因的表

达［４３］。可能的机理是由昆虫或者食草动物引起的

创伤导致脱水，从而诱导了脱水素基因的表达。

Ｒｏｕｓｅ等［４４］还发现拟南芥中一个 Ｋｎ类型的脱水素
基因 Ｌｔｉ３０的启动子也受到创伤的诱导。另外，一
些脱水素基因的表达也受茉莉酸和茉莉酸甲酯的诱

导。Ｓｕｎ等［４５］发现外源低浓度水杨酸可以提高受干
旱胁迫的大麦脱水素基因的表达，但是高浓度水杨

酸却会降低同样条件下脱水素基因的表达。Ｔｕｒｃｏ
等［４６］还报道疫霉病可以诱导栎树中几个脱水素类

似蛋白基因的表达。

通过对转化 ＤＨＮ５基因的拟南芥进行转录组
分析后发现，转入 ＤＨＮ５基因后不仅可以提高一些
与抵御非生物逆境相关的基因的表达，还能提高与

植物抗病相关基因的表达。同时发现，过量表达

ＤＨＮ５基因会使 ３个编码 ＪＡＺ（ｊａｓｍｏｎａｔｅＺＩＭｄｏ
ｍａｉｎ）蛋白的基因表达下调，而这些蛋白是茉莉酮酸
酯信号途径的反向调控因子。但是，这些转基因植

物对茉莉酮酸酯的诱导响应却不如野生型［４７］。这

些研究结果表明，脱水素可以通过调控植物体内的

抗病信号途径来影响植物抗病性。

另外，还有几个研究发现脱水素有抑制细菌生

长的作用。将拟南芥 ＳＫ３型脱水素基因 ＥＲＤ１０在
大肠杆菌中过量表达，导致细菌生长受抑制［４８］；水

稻ＳＫ３型脱水素基因也能抑制除大肠杆菌以外的
其他革兰氏阳性菌的生长。研究认为这种特性与脱

水素Ｋ片段有关，人工合成的 Ｋ片段也能在一定程
度上抑制部分革兰氏阳性菌的生长。目前认为脱水

素的抗菌特性是因为 Ｋ片段能在某些情况下形成
一种转膜结构，这种转膜结构可以和细菌的细胞膜

发生互作而引起细菌生长受抑，这一特性和其他抗

菌多肽是一致的［４９］。

虽然脱水素具有抗菌特性，但总体认为非生物

抗性才是脱水素的主要功能。从某种意义上讲，脱

水素的抗性功能在进化过程中不断地被选择，可能

巧合地进化出一些针对在水分匮缺时期发生的病害

的抗性。

６ 金属离子绑定和清除活性氧功能

当水分从细胞内部流失后，细胞内溶质和离子

浓度就会升高。离子浓度升高后会引起细胞伤害，

因为高离子浓度会诱发活性氧。脱水素能螯合

Ｆｅ３＋、Ｆｅ２＋、Ｃｕ２＋、Ｍｎ２＋和 Ｚｎ２＋等金属离子［２７，５０］，从
而降低细胞内离子浓度，使植物免除活性氧的伤害。

Ｈａｒａ等发现柑橘的一个脱水素基因能使脂质体免

受过氧化伤害［５０］，拟南芥脱水素基因 ＡｔＨＩＲＤ１１能
够减少植物体内由 Ｃｕ２＋诱发的活性氧［５１］。脱水素
能清除的活性氧种类很多，有超氧阴离子 Ｏ２·、单线
态氧１Ｏ２、羟基自由基 ＨＯ·和过氧化氢 Ｈ２Ｏ２等。因
而脱水素也被认为是一种抗氧化物质，可以减少细

胞内活性氧的产生。研究认为带电荷氨基酸和组氨

酸残基的数量可能与脱水素的金属离子绑定功能有

关［５１］。因为磷酸化能够增加脱水素对 Ｃａ２＋的绑定
亲和性，所以磷酸化也被认为与脱水素的金属离子

绑定功能密切相关［２２］。

７ 总结与展望

脱水素被认为是 ＬＥＡ大家族中功能最为丰富
的一类，这极有可能和脱水素蛋白固有的非结构特

性有关。当植物遭遇不同的胁迫时，包括干旱、高

盐、低温、重金属污染和生物胁迫，脱水素蛋白就会

表现出分子伴侣、抗冻剂、活性氧清除和金属离子绑

定等诸多特性。利用现代基因工程技术，将脱水素

用于抗逆品种的筛选和培育，提高植物对逆境的耐

受力，减少非生物逆境和生物逆境对农业的影响具

有广阔的前景。

虽然大量的试验已经证实了脱水素的功能，但

脱水素到底是通过何种分子途径来提高植物的抗

性，目前还没有统一的认识。有研究认为脱水素调

节抗性的功能是通过其在胞质和细胞核之间的转运

来实现的，也有研究认为翻译后的磷酸化程度是脱

水素抗性功能的重要调控层次。还有的研究认为脱

水素序列中多个保守序列的功能不同，能与细胞中

不同的靶位点互作，从而实现脱水素的抗性功能。

要探明脱水素的作用机理还需要大量的试验结果来

进一步证明。

总结有关脱水素的研究，可以发现大多数的试

验都是针对某一特定脱水素或是某一种胁迫来开展

研究。但由于脱水素在植物体内是以基因家族的形

式存在的，因此，在以后的研究中应该开展大量的功

能比较研究，也就是说可以在同一逆境下比较不同

的脱水素的功能，或者在不同的逆境下比较同一脱

水素基因的功能，这将有助于理解脱水素复杂的抗

性机理。另外，脱水素与植物生物胁迫抗性之间的

关系是一个值得关注的方向，将来可以开展大量工

作来研究植物体内是如何通过依赖于脱水素的调控

机制来响应病菌的侵染。
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