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　 　 摘　 要: 生物节水农业主要包括新品种选育、外源有益物质和激素的添加及高效节水栽培措施的建立三个方

向ꎮ 海藻糖是国际上开发的主要低聚糖之一ꎬ常被作为外源有益物质应用于农业生产ꎮ 在综合国内外相关研究文

献的基础上ꎬ对海藻糖的性质及其提高植物抗逆性的机理、海藻糖与气孔免疫的关系等方面进行分析ꎬ发现外源性

的海藻糖具有良好的非特异性保护作用ꎬ它能有效提高植物的抗逆性以及抗病虫害的能力ꎮ 其次ꎬ海藻糖能通过

调节气孔发育和气孔运动进一步增强农作物的抗旱性ꎮ 本文认为海藻糖在生物节水农业方面有广阔的应用前景ꎬ
是提高农作物水分利用效率的重要途径ꎮ
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　 　 水资源紧缺是我国经济和社会发展的重要制

约因素ꎬ未来全球干旱事件的频率和影响面积会持

续增加ꎮ 我国水资源分布时空不均ꎬ农业用水量

大、浪费严重且效率低下ꎬ加剧了水资源短缺ꎮ 如

何提高水资源利用效率对农业经济发展具有重要

意义ꎮ 植物通过根部吸收的水分约有 ９０％由气孔

蒸腾作用散失到大气中ꎬ因此ꎬ通过生物技术降低

蒸腾作用散失的水分ꎬ提高农作物水分利用效率是

可持续农业的战略措施之一ꎬ也是发展节水农业的

重要方向ꎮ



气孔不仅是植物进行蒸腾作用的重要器官ꎬ也
是阻挡病原微生物入侵的第一道门户ꎬ在植物免疫

应答中起到不可替代的作用[１－２]ꎮ 气孔的开闭与许

多因素有关ꎬ例如:外界温度、ＣＯ２ 浓度、空气湿度、
光照强度、植物激素和 Ｃａ２＋ 等各类信号物质[１ꎬ３－４]ꎮ
很多糖类信号(如几丁质、壳聚糖、脂多糖等)都是

已知的能引起气孔关闭的物质[３ꎬ５]ꎮ 海藻糖是广泛

存在于植物、细菌、真菌和无脊椎动物体内的一种

多糖[６]ꎬ因其独特的理化特性ꎬ越来越受到科学家

的关注ꎬ在食品工业、医药行业、化妆品及农业上已

经成为开发的热点ꎮ Ｄｉｔｔｒｉｃｈ 和 Ｍａｙｅｒ[７]很早就发现

海藻糖能明显抑制气孔关闭ꎬ然而海藻糖诱发气孔

免疫机理方面的研究仍然滞后ꎮ 本文通过综述海

藻糖在植物抗逆性中的作用ꎬ旨在为生物节水农业

提供新的技术选择ꎮ

１　 生物节水农业

１.１　 生物节水农业的生物学基础

生物节水是通过调控作物水分生理ꎬ充分挖掘

作物自身用水潜力ꎬ以作物高效用水为目标而开发

出的一种农业节水新技术[８]ꎮ 由于农作物种类不

同ꎬ其抗旱节水机制也不同ꎮ 植物适应干旱的机制

分为 ３ 类:避旱( ｄｒｏｕｇｈｔ ｅｓｃａｐｅ)、御旱( ｄｒｏｕｇｈｔ ａ￣
ｖｏｉｄａｎｃｅ)和耐旱(ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ)ꎮ 其中ꎬ避旱是

指植物能够在严重的干旱来临之前完成全部的生

活史周期[９]ꎻ御旱主要是通过形态结构的调整来增

加根系吸水面积、调节气孔运动来维持体内组织的

水分ꎻ耐旱的主要机制是通过脱落酸等植物激素和

脯氨酸等渗透调节物质对水通道蛋白、气孔开闭等

进行调控ꎬ提高植物忍耐干旱造成的暂时性伤害的

能力[１０]ꎮ 在高等植物的御旱和耐旱机制中ꎬ其叶片

保卫细胞能对外界环境迅速响应ꎬ通过信号物质传

导调节气孔运动ꎬ使气孔关闭ꎬ降低蒸腾失水ꎮ 由

此可见ꎬ合理调节气孔开闭就能使作物在缺水条件

下保持较高的产量ꎮ
１.２　 生物节水农业的研究方向

生物节水技术的一个重要方向就是通过基因

工程研发抗旱新品种ꎮ 通过基因的转移和重组ꎬ对
农作物一系列与抗旱相关的基因进行调控ꎬ开发高

效节水抗旱的优质农作物新品种ꎮ 与气孔发育和

运动有关的基因是生物基因工程研发抗旱品种的

研究方向之一ꎮ 拟南芥中的 ＥＲＥＣＴＡ 基因能影响叶

片气孔密度和叶片结构ꎬ进而调控植株的蒸腾效

率ꎬ在改良作物的抗旱性及水分利用效率方面具有

良好应用前景[１０]ꎮ 将气孔特异性启动子－ＫＳＴ１ 转

入烟草体内ꎬ可以增加烟草脱落酸的含量ꎬ提高其

抗旱性[１１]ꎮ 高表达 ｍｉＲ３９６ 的转基因烟草气孔密度

和气孔指数比野生型低ꎬ提高了其水分利用效

率[１２]ꎮ 通过调控 ＺｍＳＤＤ１ 基因从而减少气孔密度ꎬ
降低了由蒸腾作用导致的水分散失ꎬ提高了拟南芥

的水分利用效率[１３]ꎮ
其次ꎬ通过施加外源有益物质和植物激素协助

植物抵御水分胁迫的相关理论和技术也在近些年

实现再一次突破ꎮ 硫脲作为一种含巯基的生物活

性物质能显著提高植物的水分利用效率[１４]ꎮ 硅元

素能在作物遭受到水分和营养胁迫时保持植株进

行正常的水分生理过程而钾离子则能调控电解质

渗出ꎬ改变分解代谢过程ꎬ辅助遭受水分胁迫时植

株的自我适应和自我修复[１５－１６]ꎮ 水杨酸和赤霉素

等激素则能通过调控气孔运动、营养吸收、叶绿素

与蛋白合成、阻止乙烯生成及促进一些与生长发育

相关的生理过程来帮助植物抵御水分胁迫[１７]ꎮ
此外ꎬ还可将作物水分生理调控机制与作物高

效用水技术紧密结合ꎬ利用作物不同时期需水量不

同开发出诸如调亏灌溉、分根区交替灌溉等作物生

理节水技术ꎬ可明显地提高作物水分利用效率ꎮ 其

中ꎬ分根区交替灌溉是利用作物在一定生育阶段ꎬ
适当的水分亏缺可以提高水分利用效率和产量的

原理ꎬ控制部分根系区域湿润ꎬ而其余根区进行干

旱胁迫ꎬ使不同区域的根系交替经受一定程度的水

分胁迫锻炼ꎬ刺激根系产生脱落酸等根源信号向上

传输至叶片ꎬ调节气孔开度ꎬ在不牺牲光合产物积

累的前提下ꎬ减少蒸腾失水[１８－１９]ꎮ 由此可见ꎬ气孔

在农业灌溉技术中发挥着重要调节作用ꎬ调节作物

气孔形态和运动是农业节水的重要手段ꎮ

２　 海藻糖的性质

２.１　 海藻糖的理化特性

早在 １８３２ 年ꎬＷｉｇｇｅｒｓ 就从一种黑麦的麦角菌

中发现了海藻糖ꎬ而到了 １８５８ 年ꎬＢｅｒｔｈｅｌｏｔ 从昆虫

幼体 中 分 离 出 一 种 二 糖ꎬ 并 把 它 叫 做 “ ｔｒｅｈａｌａ
ｍａｎｎａ”ꎬ随后命名为海藻糖(ｔｒｅｈａｌｏｓｅ) [２０]ꎮ Ｋｏｃｈ 在

１９２５ 年从酵母的提取物中得到一种玻璃样的物质ꎬ
后来证明也是海藻糖[６ꎬ２１]ꎮ 海藻糖又称酵母糖ꎬ是
一种由两个葡萄糖分子以 αꎬαꎬ１ꎬ１－糖苷键构成的

非还原性二糖ꎬ分子式为 Ｃ１２Ｈ２２Ｏ１１ꎬ分子量 ３７８.３ꎬ
它甜度低、耐热、耐酸、不褐变以及具有较高的玻璃

化相变温度[２１]ꎬ广泛存在于植物、细菌、真菌和无脊

椎动物体内ꎬ特别是在酵母、霉菌等真菌中含量较

多[６]ꎮ 海藻糖的物理化学性质使其成为一种特殊
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的糖ꎬ其结构非常稳定ꎬ只被特定的海藻糖酶所分

解[２１]ꎮ 由于海藻糖是非还原性糖ꎬ所以它不能与

Ｆｅｈｌｉｎｇ’ｓ 和 Ｂｅｎｅｄｉｃｔ’ｓ 试剂发生反应ꎬ也不能引起

食物褐色反应ꎬ使得海藻糖在工业上的应用尤其

广泛[２１]ꎮ
２.２　 海藻糖的形成途径

海藻糖在植物体内的合成需要两步完成ꎮ 首

先是海藻糖－６－磷酸合成酶(ＴＰＳ)将 ＵＤＰ－葡萄糖

和 ６－磷酸葡萄糖催化合成 ６－磷酸海藻糖(Ｔ６Ｐ)ꎮ
其次是 Ｔ６Ｐ－磷酸酯酶(ＴＰＰ)将 Ｔ６Ｐ 转化为海藻糖

和磷酸[２２]ꎮ 海藻糖能被海藻糖酶裂解为葡萄

糖[２１]ꎮ 在大多数植物的提取物中海藻糖和 Ｔ６Ｐ 的

含量很低ꎬ几乎接近可检测的极限ꎬ且 Ｔ６Ｐ 只能在

亚细 胞 水 平 运 输ꎬ 因 此 限 制 了 对 它 们 功 能 的

研究[２３]ꎮ

３　 海藻糖在提高植物抗逆性中的作用

海藻糖已经成为国际上开发的主要低聚糖之

一ꎬ它能有效地保护细胞膜和蛋白质的结构ꎬ使生

物体在脱水、干旱、高温、冷冻、高渗透势以及有毒

试剂等逆境胁迫下ꎬ保持正常的生命活动ꎮ 新的研

究表明ꎬ外源性的海藻糖具有良好的非特异性保护

作用ꎬ有人把海藻糖称为“生命之糖” [２４]ꎮ 通过将

微生物海藻糖生物合成基因转入烟草、水稻、西红

柿、马铃薯和拟南芥等植物体内ꎬ发现海藻糖是一

种渗透保护剂和细胞膜及蛋白质保护剂[２５]ꎮ 但是ꎬ
在这些转基因植物中ꎬ随着耐受水平的增加ꎬ海藻

糖在其体内的水平仍然很低ꎬ两者相关性不大ꎬ表
明海藻糖除了直接保护植物以外可能还发挥了其

它作用ꎮ
３.１　 海藻糖的生物学保护作用及其机制

海藻糖对生物及一些大分子物质具有非特异

性的良好保护作用ꎮ (１) 保护酶活性:海藻糖可以

稳定蛋白质(酶)的结构和功能ꎬ使其保持活性ꎮ 海

藻糖可被用来存储耐热的酶ꎬ例如脱氧核糖核酸聚

合酶、限制性内切酶和 ＤＮＡ 连接酶等[２１ꎬ２６]ꎮ (２)
稳定和保护复杂的分子:在海藻糖存在的情况下ꎬ
对保存条件要求苛刻的病毒类疫苗、抗体可在室温

或 ３７℃下保持其活性储存几个月之久[２７]ꎮ (３) 作

为细胞、组织和器官的保护剂:无论是在干燥或冷

冻条件下ꎬ海藻糖都能用于保护植物细胞、血细胞、
肝脏细胞、胰岛细胞、小鼠胚胎组织和器官的活

性[２１ꎬ２７－２８]ꎮ 在胰岛细胞冷冻过程中加入二甲基亚

砜(ＤＭＳＯ)和海藻糖ꎬ使得成熟胰岛细胞的恢复率

达到 ９２％ꎬ比单独使用 ＤＭＳＯ 高出 ３４％ꎬ且功能与

提取的新鲜胰岛细胞无差别[２８]ꎮ (４) 植物和食物

保鲜剂:海藻糖能避免切割后的郁金香和唐菖蒲过

度蒸发ꎬ增加鲜花的保鲜期[２１]ꎮ 由于海藻糖对植物

细胞良好的保护作用ꎬ海藻糖处理后的脱水蔬菜和

干燥水果仍可保留原有的风味[２６]ꎮ 除此之外ꎬ海藻

糖还被广泛用于农业植物育种、饲料添加剂和化妆

品添加剂等[２９]ꎮ
目前ꎬ有三种观点可以解释海藻糖如何起到保

护作用:水替代ꎬ玻璃态形成和化学稳定性ꎮ 这些

机制并不是相互独立的ꎬ可能协同作用于海藻糖的

保护作用ꎮ 水替代理论认为所有的生物大分子周

围通常与水形成氢键(水化层)而较稳定ꎬ海藻糖在

脱水或冷冻过程中会取代水分子中的水化层以保

护生物结构ꎮ 这种机制有助于稳定生物分子并抑

制其不可逆的变性[２１]ꎮ 玻璃态理论认为ꎬ海藻糖中

连接两个 Ｄ－葡萄糖残基的糖苷键与其它二糖相比

有很大的灵活性ꎮ 这个属性可以让海藻糖与其它

不同大分子的不规则极性基团相互作用[２８]ꎮ 在脱

水的情况下ꎬ细胞内积累的非还原性糖类和高亲水

的蛋白分子会形成一种玻璃态ꎬ从而固定细胞膜及

大分子物质免受损伤[３０]ꎮ 化学稳定性假说认为ꎬ海
藻糖是唯一可以形成无定形、不吸湿的结晶ꎬ并在

高温下依然稳定的糖类ꎮ 在极端的温度下与其它

糖类相比ꎬ这个特性使得海藻糖能形成玻璃态的时

间更长ꎮ 该生物分子可以在玻璃态保持数月甚至

数年ꎬ使它们能够在复水后恢复到它们的原始

结构[２１]ꎮ
３.２　 海藻糖与盐胁迫

海藻糖与植物抗逆性密切相关ꎬ当拟南芥遇到

非生物胁迫时ꎬ与海藻糖合成相关的基因其转录物

水平会显著增加ꎬ这种变化尤其是在寒冷、渗透压

和盐胁迫下更加明显[３１]ꎮ Ｆｏｕｇｅｒｅ 等[３２] 发现在盐

胁迫下ꎬ虽然苜蓿的根和类菌体中海藻糖的含量显

著上升ꎬ但是对于海藻糖能够发挥渗透保护剂作用

的浓度而言ꎬ这个剂量水平偏低ꎮ 这说明海藻糖可

能通过其它方式改善了植物在盐胁迫下的生长发

育ꎮ Ｇａｒｃｉａ 等[３３]发现盐胁迫 ３ｄ 后海藻糖在水稻根

部有少量增加ꎮ 虽然盐胁迫能阻碍植物的正常生

长发育ꎬ但是外源实施低剂量的海藻糖(１~１０ ｍＭ)
能减少 Ｎａ＋的积累和缓解其对生长的抑制作用ꎮ 有

实验证明较高浓度的海藻糖能防止叶绿素的流失ꎬ
维持根部功能完整性ꎬ抑制盐胁迫导致的不正常细

胞分裂[２５]ꎮ 低浓度的海藻糖(２ ｇＬ－１)就能缓解

盐胁迫对种子萌发造成的伤害ꎬ提高盐胁迫下种子

的发芽率和发芽势ꎬ施加一定的外源海藻糖可以提
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高盐胁迫下幼苗的鲜重ꎬ促进其生长ꎬ使幼苗更加

适应盐胁迫的环境[３４]ꎮ 徐婷等[３５] 以薄皮甜瓜为研

究对象证明了在盐胁迫下叶面喷施 ０.４％浓度的海

藻糖可显著降低其超氧根阴离子的产生速率ꎬ增加

超氧化物歧化酶和过氧化物酶的活性ꎬ说明海藻糖

可以减轻活性氧对细胞膜系统的伤害ꎬ有效缓解盐

胁迫对甜瓜的伤害ꎮ 海藻糖可能是通过保护离子

泵协助植物抵御盐胁迫ꎬ然而ꎬ海藻糖并没有阻止

盐在植物细胞中的积累ꎬ因此ꎬ海藻糖作为一种激

发子其保护特性可能主要作用于保持脂双层结构

的完整性和酶活性[３６]ꎮ 闫道良和郑炳松[３７] 发现施

用 ２ ｍｍｏｌＬ－１的海藻糖溶液可显著提高盐胁迫下

杨麦 １９ 的脯氨酸含量ꎬ增强对钾离子的吸收ꎬ以便

快速适应胁迫环境ꎮ 此外ꎬ对于豆科植物而言ꎬ外
源施加的海藻糖不但能促进植株本身的抗盐能力ꎬ
而且还能提高共生固氮菌的抗盐能力[３８]ꎬ而施加柚

苷配基(ｎａｒｉｎｇｅｎｉｎꎬ４ μＭ)能促进丛植菌根在根瘤

结节中大量合成海藻糖从而抵御盐胁迫[３９]ꎮ
３.３　 海藻糖与干旱胁迫

当植物缺水时ꎬ大量海藻糖累积在组织中能通

过保护细胞膜而协助其抵御干旱[４０]ꎬ例如在干旱条

件下水稻中海藻糖的含量是正常生长条件下的两

倍[４１]ꎮ 高等植物体中已证明海藻糖代谢的存在ꎬ在
一些复苏植物如卷柏、密罗木中就发现含有高浓度

的海藻糖[４２]ꎮ 但在绝大多数维管植物中其含量相

当低ꎬ所以可以利用外源的海藻糖来改善植物在逆

境条件下的生长发育[４３]ꎮ Ａｌａｍ 等[４４] 发现海藻糖

能通过增加还原型谷胱甘肽的含量ꎬ提高抗坏血酸

过氧化物酶、谷胱甘肽还原酶、过氧化氢酶的活性

改善芸薹属植物在干旱逆境下的生长发育ꎮ 经过

海藻糖处理的绿豆幼苗ꎬ在干燥和冷冻条件下ꎬ其
质膜上的 Ｍｇ２＋、 Ｋ＋ － ＡＴＰａｓｅ 活性显著提高[４５]ꎮ
Ｉｌｈａｎ 等[４２]发现干旱胁迫提高了刺山柑中海藻糖的

含量以及海藻糖合成途径中的组分 ＴＰＳ、ＴＰＰ 的酶

活性和基因表达量ꎬ这种海藻糖酶活性和基因表达

量提高的现象进一步在烟草干旱胁迫实验上得到

证实[４６]ꎮ 在干旱胁迫下ꎬ根瘤中大量积累海藻糖的

大豆ꎬ其叶片相对含水量较高且耐旱性也强[４７]ꎬ而
恶臭假单胞菌 ＫＴ２４４０ 则能在番茄和辣椒根际大量

表达 ｏｓｔＡＢ 基因用于海藻糖的生物合成从而帮助植

株抵御干旱胁迫[４８]ꎮ 荷兰植物生物技术公司研究

人员将大肠杆菌的海藻糖合成酶基因导入甜菜、马
铃薯中ꎬ他们在获得大量海藻糖的同时ꎬ也增强了

其抗旱性和耐寒性[２６]ꎮ 而含有海藻糖合成酶的转

基因甘蔗在干旱复水后恢复的比非转基因植株

好[４９]ꎮ 近期也有研究发现经过海藻糖预浸种处理

的萝卜ꎬ其通过提高叶绿素 ａ 含量、光合速率、水分

利用效率、可溶性糖含量、脯氨酸含量和超氧化物

歧化酶的活性来抵御干旱胁迫[５０]ꎮ
３.４　 海藻糖与其它非生物胁迫

海藻糖除了应用于抵抗盐胁迫和干旱胁迫外ꎬ
也被应用于植物抵御其它逆境胁迫[２５]ꎬ例如低温寒

害[５１]ꎮ 利用 ０.１％的海藻糖溶液浸泡水稻种子后进

行低温处理ꎬ水稻幼苗的细胞电解质渗出率显著降

低ꎬ淀粉酶的活性及幼苗可溶性糖含量明显提高ꎬ
对寒害的修复能力也得到提高ꎬ而且处理温度越

低ꎬ海藻糖的相对效应就越明显[５２]ꎮ 谢冬微等[５３]

在低温胁迫下将小麦用海藻糖处理后ꎬ可以降低丙

二醛含量ꎬ提高脯氨酸和可溶性糖含量ꎬ提高冬小

麦的抗寒性ꎮ 海藻糖可以改善种子组分构成ꎬ提高

其抗氧化的能力[４０]ꎮ ＡｔＴＰＳ５ 与转录辅激活物

ＭＢＦ１ｃ 互作则能提高拟南芥的耐热性[５４]ꎮ 海藻糖

除了能在生理过程上起到抵御非生物胁迫的作用ꎬ
也能在形态调控上帮助植物度过胁迫时期ꎮ 西红

柿导入酵母 ＴＰＳ１ 基因后ꎬ能通过增加叶片厚度、强
化分支、促进根部生长来抵御逆境[５５]ꎮ 综上所述ꎬ
海藻糖是植物体中重要的抗逆物质ꎬ是开发植物抗

逆生长调节剂的良好选择ꎮ
３.５　 海藻糖与生物胁迫

近年来ꎬ海藻糖的工业生产技术及其应用研究

颇为活跃ꎬ其相关酶的生物工程研究也较多ꎮ 对昆

虫和真菌而言ꎬ海藻糖相关酶对其生命过程具有重

要的影响[５６]ꎬ通过抑制海藻糖相关酶的活性ꎬ就能

达到杀死害虫和防治病害的目的ꎮ
除了直接杀死害虫外ꎬ外源实施海藻糖也能调

节植物自身对生物胁迫的响应ꎮ 比如ꎬ外源喷施海

藻糖后可以诱导小麦对白粉病的抗性ꎮ 海藻糖并

没有直接影响病原真菌的生长ꎬ而是诱导植物产生

一些特殊反应来有效地抑制真菌的侵入和生长[５７]ꎮ
海藻糖喷施于小麦叶片虽然能有效抑制白粉病的

侵染ꎬ但是海藻糖并没有抑制病原真菌分生孢子的

萌发和附着胞的分化ꎬ这表明海藻糖对植物的保护

作用是诱导了其防御反应[５７－５８]ꎮ 海藻糖可以诱发

几丁质酶 ( ｃｈｉꎬ ｃｈｉ１ 和 ｃｈｉ４ 前体) 和脂肪氧化酶

( ｌｏｘ)的基因表达来抵御白粉病[５７]ꎮ Ｓｉｎｇｈ 等[５８] 表

明 ＴＰＳ１１ 基因通过 ＰＡＤ４(ｐｈｙｔｏａｌｅｘｉｎ－ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ４)基
因的表达介导了拟南芥抵御绿桃蚜ꎮ 与对照相比ꎬ
在 ＴＰＳ１１ 缺失的突变体中海藻糖的含量没有增加

且植株也没有针对绿桃蚜的抗性ꎮ 外源实施海藻

糖后ꎬ植株重新恢复对绿桃蚜的抗性ꎬ而且海藻糖

５０２第 ３ 期　 　 　 　 　 　 　 　 王　 楠等:基于海藻糖的生物节水抗逆农业研究进展



超积累突变体对绿桃蚜的抗性更高ꎬ这表明海藻糖

在植 物 防 御 系 统 中 是 个 重 要 的 信 号 物 质[５８]ꎮ
Ｈｏｆｍａｎｎ 等[５９]通过代谢分析和基因靶向表达分析ꎬ
证明海藻糖的积累可以帮助拟南芥抵御线虫感染ꎮ
拟南芥 ＴＰＳ１１ 基因的表达在感染烟草花叶病毒后

增加[６０]ꎬ说明海藻糖参与了抗性过程ꎮ 尽管海藻糖

在植物抵御病虫害过程中发挥了重要作用ꎬ但是海

藻糖介导的生物应激反应还没有被充分认识ꎬ目前

蛋白质组学分析证明在这些应激反应中海藻糖可

以诱导一些关键组分的表达ꎬ如在海藻糖处理后的

幼苗能诱导 ＡＩＧ２ꎬ ＥＤＳ１ꎬ ＥＤＳ５ꎬ ＰＡＤ４ꎬ ＷＡＫ１ 和

ＷＡＫ２ 的表达[６１]ꎮ 研究者同时认为在植物中海藻

糖的积累量不足以发挥其保护剂的作用ꎮ 相反ꎬ海
藻糖和 Ｔ６Ｐ 在营养和逆境代谢中发挥着重要的信

号转导作用[６１]ꎮ 糖类信号有助于植物对病原菌的

免疫反应ꎬ并且可能作为启动子介导了病原相关分

子模式(ＰＡＭＰ)和效应子诱发的免疫[５７]ꎮ

４　 海藻糖与气孔免疫

４.１　 气孔免疫的概念

植物的叶面作为一个独立的微环境域ꎬ常常被

真菌、细菌、酵母菌等微生物栖息ꎬ人们把微生物群

落附着的叶面微环境域称作“叶际”ꎬ生存在其上并

可以定居和繁殖的微生物群 体 为 “ 叶 际 微 生

物” [６２]ꎮ 叶际微生物可以通过植物表面的孔口进入

植物体内ꎬ如排水器、蜜腺、皮孔和气孔等ꎮ 气孔是

在植物表面控制光合作用气体交换和蒸腾作用水

分散失的重要通道ꎬ它在叶面上分布广泛ꎬ也是微

生物入侵植物的一条重要途径ꎮ 研究表明气孔并

不是被动的作为微生物进入植物体内的通道ꎬ当植

物感应到叶际微生物的存在时ꎬ气孔发生主动关闭

的现象称为气孔免疫[１]ꎮ 真菌的激发子半乳糖醛

酸、几丁质和壳聚糖都是已知的能引起气孔关闭的

物质ꎮ 因此ꎬ气孔在植物固有免疫反应中发挥着重

要的作用[３]ꎮ
４.２　 气孔免疫信号通路

保卫细胞能整合环境和内源信号从而调节气

孔运动ꎮ 跨膜离子的流动(Ｋ＋、Ｃｌ－和苹果酸盐等)、
细胞骨架的再组织、中间代谢物的产生、蛋白质翻

译后修饰以及基因表达的调节都能决定气孔开

度[２ꎬ６３]ꎮ 大量的实验证明许多植物激素也参与气孔

开度的调节ꎬ如脱落酸(ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬＡＢＡ)、植物生

长素(ａｕｘｉｎꎬＩＡＡ)、乙烯(ｅｔｈｙｌｅｎｅꎬＥＴ)、细胞分裂素

(ｃｙｔｏｋｉｎｉｎꎬＣＴＫ)、茉莉酸( ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬＪＡ)、水杨

酸(ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬＳＡ)、茉莉酮酸酯( ｊａｓｍｏｎａｔｅ)、油

菜素内酯(ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ)等[６４]ꎮ 其中 ＡＢＡ 信号传

导途径是研究最多的ꎬ最近几年也取得了很大的进

展ꎮ 在生物或非生物胁迫下ꎬ植物均可以通过 ＡＢＡ
促使气孔关闭ꎬ抑制气孔开张来减少植物的水分蒸

腾散失或抵御病原菌入侵ꎬ这一过程包括许多细胞

生化反应:Ｇ 蛋白和 Ｓ 型阴离子通道(ＳＬＡＣ１)的活

化、活性氧(ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓꎬＲＯＳ)、一氧化氮

(ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅꎬＮＯ) 和过氧化氢 ( ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅꎬ
Ｈ２Ｏ２)的产生、细胞质 ｐＨ 的升高、细胞内 Ｃａ２＋的振

荡、蛋白质的磷酸化和去磷酸化以及细胞骨架的再

组织[６５ꎬ６６]ꎮ 其它的植物激素 ＳＡ、Ｊａｓｍｏｎａｔｅ 和 Ｂｒａｓ￣
ｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ 也已经被证实能促使气孔关闭ꎬＡＢＡ 和

ＳＡ 相互作用使气孔关闭可以使植物抵御微生物入

侵ꎬ基因分析显示 ＡＢＡ 和 Ｊａｓｍｏｎａｔｅ 在调节气孔开

张的信号传导途径上有相似性[６４]ꎮ
除植物激素外ꎬＲＯＳ 类物质如 Ｈ２Ｏ２、ＮＯ 及 Ｃａ２＋

也都参与气孔运动的信号调节ꎮ ＲＯＳ 的功能是作

为 ＡＢＡ 的第二信使ꎮ Ｈ２Ｏ２ 可以作用于 Ｋ＋ 通道、
Ｃａ２＋通道以及 ＭＡＰＫ 信号通路等介导 ＡＢＡ 诱导的

气孔关闭[６７]ꎮ Ｈ２Ｏ２ 能诱导保卫细胞内 ＮＯ 的生

成ꎬ且 Ｃａ２＋也参与其中ꎮ 黑暗和 ＵＶ－Ｂ 诱导的气孔

关闭中 ＮＯ 的生成都要依赖于 Ｈ２Ｏ２
[６８]ꎮ ＮＯ 诱导

的气孔关闭需要 ＭＡＰＫｓꎬｃＧＭＰ 和 Ｃａ２＋ꎮ ＮＯ 通过

ＭＡＰＫｓ 激活抗氧化基因和酶活性ꎮ ＭＡＰＫｓ 在 ＡＢＡ
诱导的气孔关闭中是 ＮＯ 和 Ｈ２Ｏ２ 信号的一个收敛

点[５]ꎮ 细胞质 Ｃａ２＋作为信号物质在 ＡＢＡ 诱导的气

孔关闭中同样发挥了重要作用[６９]ꎮ 实验证明 Ｃａ２＋

和 Ｈ２Ｏ２ 是相互依存的ꎮ Ｈ２Ｏ２ 能调节 Ｃａ２＋ 流动ꎬ
Ｃａ２＋参与 Ｈ２Ｏ２ 的代谢[６７]ꎮ 在 ＡＢＡ 诱导的气孔关

闭中ꎬＨ２Ｏ２ 能增加细胞质 Ｃａ２＋ 从而促使气孔关

闭[７０]ꎮ 而 Ｈ２Ｏ２ 合成酶要靠 Ｃａ２＋激活ꎮ Ｃａ２＋还能通

过蛋白激酶调节水通道蛋白的功能ꎬ进而调节气孔

运动[７１]ꎮ
４.３　 海藻糖诱发气孔免疫可能的信号途径

糖类之前仅仅被认为是一种基本的代谢物质ꎬ
但随着研究的深入ꎬ人们发现糖类也是一种重要的

信号分子ꎮ 它在植物受到生物和非生物逆境胁迫

时起到重要的作用ꎮ 糖类能激发一系列信号传导

反应ꎬ使细胞做出响应ꎮ 如前所述ꎬ表达海藻糖合

成基因的转基因植物体内含有高水平的海藻糖ꎬ并
且它们抵御胁迫的能力也因此提高[７２]ꎮ 在高等植

物中海藻糖或者海藻糖代谢衍生物都是植物基因

表达的重要调节者ꎬ但是海藻糖增强植物抗性的机

理还不是很清楚ꎬ有研究推测气孔作为一个重要因
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素发挥了作用ꎬ如海藻糖可以改变气孔发育ꎬ将

ＴＰＳ１ 基因转入玉米体内ꎬＴＰＳ１ 基因通过增加 ＳＤＤ１
( ｓｔｏｍａｔａ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ １)基因表达使玉米

气孔密度下降ꎬ进而玉米抗旱性增加[７３]ꎮ 除了对植

物气孔形态方面的调节外ꎬ海藻糖也能调节气孔运

动ꎮ Ｇａｏ 等[７４]研究表明 ＲＯＳ 参与了海藻糖诱导的

气孔关闭ꎮ Ｓｃｈｌｕｅｐｍａｎｎ 等[３１] 发现海藻糖能通过

ＡＢＡ 调节气孔ꎮ 而且ꎬ海藻糖诱导的基因与 ＪＡ / ＥＴ
依赖的信号转导途径有关ꎬ被外源海藻糖处理后转

录物水平的表达与 ＥＴ、茉莉酸甲酯信号通路有

关[２３]ꎮ 在逆境条件下 ＪＡ、ＥＴ 和 ＲＯＳ 之间有着复杂

的联系[６４]ꎮ 与 ＡＢＡ 一样ꎬＪＡ 和 ＥＴ 也参与了对气

孔运动的调节ꎮ ＪＡ 在干旱条件下能促进气孔关

闭[７５]ꎮ 用 ＪＡ 前体 １２－ＯＰＤＡ 处理拟南芥会诱导气

孔关闭ꎮ 提高 １２－ＯＰＤＡ 的浓度会增强拟南芥的抗

旱性[７６－７７]ꎮ 依赖 ＡＢＡ 和不依赖 ＡＢＡ 的信号途径

都对 ＪＡ 有响应[７６]ꎮ 与 ＪＡ 不同的是ꎬＥＴ 调节气孔

开度方面会因环境和植物物种的不同体现出双重

作用[６４]ꎮ 一方面ꎬＥＴ 抑制 ＡＢＡ 诱导的气孔关闭ꎮ
另一方面ꎬＥＴ 会通过促进 ＮＡＤＰＨ 氧化酶介导产生

的 ＲＯＳ 促进气孔关闭[７８]ꎮ ＲＯＳ 是 ＡＢＡ 诱导的气

孔关闭中的第二信使ꎬＲＯＳ 同样也能影响气孔开

度[７０]ꎮ 因此ꎬ海藻糖诱发气孔关闭的信号传导途径

与 ＡＢＡ、ＪＡ、ＥＴ 的信号途径有联系ꎬＣａ２＋、ＮＯ 等信号

物质也参与其中[７４]ꎮ

５　 海藻糖在农业上的应用前景及展望

５.１　 节水减排

利用海藻糖可以调节气孔运动的特性ꎬ有效诱

导气孔关闭ꎬ对增强植物抗逆性ꎬ减少蒸腾水分散

失ꎬ提高农作物水分利用效率有重要意义ꎮ 气候变

化对生态环境和社会经济的负面影响日渐凸现ꎬ迫
切需要采取应对措施ꎬ减少温室气体排放ꎮ ＣＨ４ 是

仅次于 ＣＯ２ 的重要温室气体ꎬ中国水稻种植面积占

世界水稻总面积的 ２２％ꎬ稻田 ＣＨ４ 排放是全球大气

ＣＨ４ 重要排放源[７９]ꎮ 中国科学院南京土壤研究所

的蔡祖聪等[８０]通过分析大量实地观测数据ꎬ发现冬

季土壤水分是控制稻田水稻生长期 ＣＨ４ 排放量最

为关键的因素ꎬ冬季淹水稻田(冬灌田)水稻生长季

ＣＨ４ 排放量要远高于当地冬季排水稻田ꎮ 因此ꎬ淹
水灌溉易造成水稻根系的厌氧发酵ꎬ产生较多的

ＣＨ４ꎮ 因此ꎬ有效控制气孔的过度蒸腾作用ꎬ是避免

温室气体过度排放的重要方法ꎮ 用海藻糖作为节

水剂ꎬ可以减少稻田的淹水灌溉ꎬ从而减少 ＣＨ４ 的

排放ꎮ 另外ꎬ在遇到旱情时ꎬ也可以通过调节气孔

开闭来提高水分利用效率ꎬ达到节水减排的效果ꎮ
５.２　 优化农业抗蒸腾剂的研发

在过去半个世纪中ꎬ人们已经研发了多种通过

改变植物叶片气孔运动进而减少蒸腾作用的抗蒸

腾剂ꎮ 这些抗蒸腾剂已经大量应用于生产实践ꎬ但
同时也暴露出了一系列问题ꎬ如毒性过大ꎬ对环境

污染严重ꎬ造价昂贵ꎬ水溶性差ꎬ黏附力低ꎬ影响光

合作用等ꎮ 因此ꎬ迫切需要研制生态安全ꎬ造价低

廉ꎬ适用性广和效果明显的新型抗蒸腾剂ꎮ 未来可

以利用气孔免疫原理研发出相关抗蒸腾剂ꎬ其在理

论上利用细菌、真菌、酵母中所含有的激发子物质ꎬ
完全可以开发出生物气孔调控剂ꎬ达到节水增产的

目的ꎮ 基于这个研究思路ꎬ可以用海藻糖为原料ꎬ
制作安全环保的抗蒸腾节水剂ꎮ 对于啤酒产生过

程中出现的废酵母ꎬ很多啤酒厂会将其烘干ꎬ然后

加工为各种牲畜、鱼类的饲料ꎮ 这种产品不仅浪费

资源ꎬ而且附加值非常低ꎮ 将酵母中的海藻糖加以

利用ꎬ生产高附加值的抗蒸腾节水剂制品ꎬ对于发

展节水农业ꎬ提高农林和生态环境建设中植物水分

利用效率ꎬ增加生物固碳ꎬ实现人类可持续发展具

有重要的意义ꎮ
尽管对生物节水农业的研究已有很多ꎬ但是其

调控技术不够完善ꎮ 海藻糖是国际上开发研究的

热点糖类之一ꎬ其在植物体内含量并不高ꎬ却能在

调控基因表达、调节植物生理变化、提高植物抗逆

性上发挥重要作用ꎬ它在气孔运动调节中的作用也

日益受到重视ꎬ如果将海藻糖与气孔运动相互联

系ꎬ将其在农作物栽培和育种上进行更细致的研

究ꎬ达到既能有效节水又能抗虫防病ꎬ对节水农业、
全球变暖等问题具有重要科学意义ꎮ
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