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摘要  为揭示海藻糖(Tre)调控转玉米(Zea mays) C4型PEPC基因水稻(Oryza sativa) (PC)的耐旱性机制, 以PC及其野生

型Kitaake (WT)为材料, 通过水培试验, 研究了Tre和12% (m/v)聚乙二醇(PEG)单独或联合处理对水稻生理生化特性的影

响。结果表明, Tre处理可促进PC和WT水稻幼苗生长, 缓解干旱逆境导致的植株生长抑制, 但对PC的效应更显著。与DS

处理相比, Tre+DS联合处理可维持功能叶较高的相对含水量、光化学效率和抗氧化酶活性。在DS处理下, 与WT相比, 外

施Tre可使PC的内源Tre和蔗糖含量显著增加, 而葡萄糖含量显著降低, Tre代谢和SnRK1s相关基因表达量增加; 施用Tre

也显著促进了ABA合成、信号转导与干旱响应基因的表达, 和维持较稳定的光合能力, 从而使PC表现更强的耐旱性。 
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水稻(Oryza sativa)是世界上重要的粮食作物, 

也是较易受干旱影响的植物之一 (Oladosu et al., 

2019)。干旱逆境是全球性普遍存在且不断加剧的环

境问题, 干旱胁迫导致水稻减产, 造成严重的粮食生

产损失, 威胁世界粮食安全。目前, 在充分利用传统

作物育种技术的基础上, 要想实现产量潜力的显著提

升, 改善光合作用成为今后最值得研究的方向之一

(Morales et al., 2020)。C4植物较水稻等C3植物更耐

旱, 在干旱条件下具有明显的生长及产量优势, 主要

表现为光合能力、能量及水分利用率较高(Ermakova 

et al., 2020)。磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(phosphoe-

nolpyruvate carboxylase, PEPC)是参与C4植物光合

作用的关键酶 , 可为三羧酸循环(tricarboxylic acid 

cycle, TCA)提供草酰乙酸(oxaloacetic acid, OAA), 

并参与调节植物的碳、氮代谢和气孔运动, 尤其在耐

旱机制中发挥重要作用(Karki et al., 2013; Shi et al., 

2015)。现已通过基因工程技术获得了高表达转玉米

(Zea mays) C4型PEPC基因水稻(Ku et al., 1999) (以

下简称PC)。已有研究表明, PC水稻不仅光合能力增

强、产量提高, 且表现出耐高光强、耐光氧化、耐旱

及耐低氮等特性(Jiao et al., 2003; 李霞等, 2005; 

Bandyopadhyay et al., 2007; Ding et al., 2012, 

2013; Liu et al., 2017a; Tang et al., 2018), 深入研

究该材料的耐旱机制, 将为抵御水稻干旱胁迫提供有

效手段。 

近年来, 关于PEPC在植物逆境耐性中的分子机

制已成为新的研究热点, 而对PC水稻耐旱机制的研

究, 也为深入了解该酶的生物学功能提供了新线索。

已有研究表明, 干旱使PC触发第二信使, 如过氧化

氢(hydrogen peroxide, H2O2) (Ren et al., 2014)、一

氧化氮(nitric oxide, NO) (Chen et al., 2014)、钙离子

(calcium ion, Ca2+) (Qian et al., 2015a, 2015b; Liu 

et al., 2017a, 2017b)和磷脂酸(Li et al., 2011), 通过

调控钙依赖和糖信号激酶相关基因, 如CPK4、CPK9

以及蔗糖非发酵1 (sucrose nonfermenting-1, SNF1)

相 关 蛋 白 激 酶 (sucrose nonfermenting-1-related 
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protein kinase, SnRKs) 亚 家 族 中 SnRK1s 基 因

(OsSnRK1a、OsSnRK24和OsSnRK35)激活级联反

应, 诱导靶基因C4-PEPC的转录与翻译, 积累渗透调

节物质并维持稳定的光合作用, 进而抵御胁迫(刘小

龙等, 2015; Huo et al., 2017; Zhang et al., 2017; 张

金飞等, 2018)。此外, PC响应胁迫的调节过程都与其

内源糖水平的差异密切相关(Zhang et al., 2017)。PC

内源的高蔗糖含量通过调节花青素及合成相关基因

的表达 , 增强花青素代谢而表现耐旱 (何亚飞等 , 

2018)。外源葡萄糖可通过调控内源糖代谢激活内源

SnRK3s基因 (OsSnRK3.1和OsSnRK3.4)与钙调蛋

白基因(CBL)在PC耐旱机制中发挥作用(张金飞等, 

2018)。PC中内源蔗糖和葡萄糖与SnRK2s基因表达

密切相关, 参与花青素代谢的调节(He et al., 2020), 

表明糖信号在PC干旱响应中发挥重要作用。然而, 内

源糖组分是多元的, 且彼此间涉及复杂的信号网络, 

需要更多深入的研究。 

糖水平与细胞的能量状态直接相关, 糖既是中间

新陈代谢的底物, 也是将碳代谢与植物生长发育联系

起来的信号分子(Li et al., 2020)。植物中海藻糖

(trehalose, Tre)是参与糖信号传递的3种主要糖之一, 

由海藻糖-6-磷酸磷酸酯酶(trehalose-6-phosphate 

phosphatase, TPP)磷酸化海藻糖-6-磷酸(trehal-

ose-6-phosphate, T6P)生成, 其含量极低(Lunn et 

al., 2014)。已发现外源施加海藻糖能提高多种植物对

环境胁迫的耐受性, 且主要通过增强光合能力和抗氧

化防护能力以及诱导信号分子(如H2O2和NO)等调节

抗逆相关基因的表达来实现(Alam et al., 2014; Shah-

baz et al., 2017; Feng et al., 2019; Kosar et al., 

2019)。此外, 海藻糖代谢还在调控葡萄糖信号转导、

蔗糖代谢和淀粉合成中发挥重要作用(Akram et al., 

2016)。SnRKs是植物中的一类糖信号相关蛋白激酶, 

包括3个亚族(SnRK1s、SnRK2s和SnRK3s), 是联系

糖信号与胁迫响应之间的枢纽(张金飞等, 2017)。海

藻糖可通过修饰蛋白激酶与14-3-3蛋白互作(Delorge 

et al., 2014), 参与T6P/SnRK1介导的糖信号级联放

大(John et al., 2017), 控制源库能量平衡。然而, 禾

本科植物中T6P与SnRK1之间涉及更多额外的信号

转导, 如己糖激酶(hexokinase, HXK)途径(Baena- 

González and John, 2020)、脱落酸(abscisic acid,  

ABA)介导的气孔导度调节(Wang et al., 2015)以及与

NO相关的硝酸还原酶 (nitrate reductase, NR)和

SnRK2s的共价修饰(Tian et al., 2019), 且依赖于第

二信使分子H2O2和NO (Claeys et al., 2019; Liu et 

al., 2020)。值得注意的是, T6P途径也是激活PEPC

活性的潜在机制之一(Figueroa and Lunn, 2016)。前

期研究发现, HXK和ABA均参与PC的干旱响应(吴敏

怡等, 2017)。海藻糖是否在PC的耐旱机制中发挥作

用是一个值得深入研究的科学问题。本研究通过外源

引入海藻糖, 解析光合、抗氧化酶系统以及相关的信

号转导途径参与PC的干旱响应过程, 探明海藻糖代

谢与糖信号相关基因SnRKs、ABA信号以及下游干旱

响应基因的变化特点, 旨在从海藻糖代谢和信号转导

的角度解析PC响应干旱的作用机制, 丰富海藻糖在

水稻干旱响应中的相关信息, 并为“C4稻”在干旱胁

迫中的应用提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  材料 

本研究所用水稻(Oryza sativa L.)是由Ku等(1999)以

日本粳稻Kitaake为受体, 通过农杆菌介导的转化

体系将完整的玉米C4-PEPC基因导入水稻, 产生了

高表达转玉米C4-PEPC基因水稻(PC), 其中导入的

玉米PEPC基因包含所有外显子、内含子、启动子(从

–1 212 bp)和约2.5 kb的终止子 , 基因全长8.8 kb 

(Matsuok and Minami, 1989), 以未转基因原种

Kitaake (以下简称WT)为对照。本研究最初使用的转

基因材料是由Ku教授馈赠的T3植株。选择同年收获的

大小一致、颗粒饱满的水稻种子经75%乙醇消毒5分

钟, 去离子水充分冲洗后, 用50%次氯酸钠消毒10分

钟, 再用去离子水充分冲洗, 然后挑选大小一致、饱

满的种子, 在恒温黑暗培养箱中30°C催芽3天。将催

芽后的种子插入水培培养盒中, 置于人工气候培养箱

以30°C/25°C (昼/夜)、14小时/10小时(光/暗)培养。1

周后用清水培养, 长至第2周更换用国际水稻所(Int-

ernational Rice Research Institute)标准营养液培养

(Yoshida et al., 1971), 以后每3天更换1次营养液。

待水稻长到4–5叶期, 选择株型、长势以及叶片大小

均一的植株, 用于后续处理, 并统一测定生理指标。 
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1.2  试验设计 

将4周苗龄的WT和PC幼苗各自分为4个处理, 分别

为对照组 (CK)、海藻糖组 (CK+Tre)、模拟干旱组

(drought stress, DS)、模拟干旱+海藻糖组(DS+Tre), 

所有幼苗均置于人工气候培养箱以30°C/25°C (昼/

夜)、14小时/10小时(光/暗)培养。于处理前1天在黑

暗条件下, 采用0.5 mmol·L–1海藻糖预处理10小时, 

次日 , 在光照条件下用12% (m/v)聚乙二醇6000 

(polyethylene glycol-6000, PEG-6000)进行模拟干

旱处理, CK和CK+Tre使用国际水稻所标准营养液正

常培养。将供试材料稻苗分为2组, 一组用于模拟干

旱处理后短期响应的机制研究, 于处理2小时后测定

植株倒二叶的叶绿素荧光参数并同步收获倒二叶, 液

氮速冻后立即放入–80°C冰箱中保存, 统一分析相关

生理指标及基因相对表达量; 另一组用于观察稻苗模

拟干旱处理后的生长表现, 处理6天后测定相关生长

指标。 

1.3  生长指标 

测定指标包括株高、茎粗、单株鲜重和单株干重。测

量每个植株的株高和茎粗后, 用蒸馏水冲洗植株, 用

吸水纸去除表面水分, 立即测定全株鲜重。随后用锡

箔纸包裹置于烘箱中, 于105°C杀青15分钟, 75°C烘

至恒重, 测定单株干重。每个处理9株, 独立重复3次。 

1.4  叶绿素荧光参数 

选取水稻倒二叶, 将叶片充分暗适应30分钟后获得

暗处理数据, 随后选择光合有效辐射值为800 µmol· 

m–2·s–1, 使叶片充分光适应后, 用叶绿素荧光成像系

统(CF Imager, Technologica, UK)测定各处理的叶绿

素荧光参数, 包括最大光化学效率(Fv/Fm)、有效光化

学效率(Fv′/Fm′)、实际光化学效率(ΦPSII)、光化学淬灭

系数(photochemical quenching coefficient, qP)和非

光 化学 淬灭 系数 (non-photochemical quenching 

coefficient, NPQ)。计算平均值。每个处理测定6株, 

独立重复3次。 

1.5  相对含水量 

参照Smart和Bingham (1974)的方法测定倒二叶的相

对含水量(relative water content, RWC)。剪取倒二叶

中间叶片10片, 用千分之一天平精确称其鲜重(fresh 

weight, Fw), 然后迅速将称好的叶片悬浮于含有蒸馏

水的培养皿中, 4°C处理12小时后取出, 用吸水纸吸

干表面水分, 称取饱和鲜重(turgid fresh weight, Tw)。

最后将叶片置于烘箱, 先105°C杀青15分钟, 然后调

至80°C烘干至恒重, 即干重(dry weight, Dw), 并精确

称量记录。每个处理至少3次重复。相对含水量按如

下公式计算: RWC (%)=(Fw–Dw)/(Tw–Dw)×100%, 作

为植株耐旱程度的指标。 

1.6  膜脂过氧化程度 

参照Velikova等(2000)的方法测定倒二叶的丙二醛

(malondialdehyde, MDA)和H2O2含量。 

1.7  抗氧化酶活性 

参照Giannopolitis和Ries (1977)的方法测定倒二叶

的超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)和

过氧化氢酶 (catalase, CAT)活性 ; 参照Foyer和

Halliwell (1976)的方法测定倒二叶的谷胱甘肽还原

酶(glutathione reductase, GR)活性; 参照Nakano

和Asada (1981)的方法测定倒二叶的抗坏血酸过氧

化物酶(ascorbate peroxidase, APX)活性。 

1.8  可溶性糖及糖组分 

参照Ambavaram等(2014)的方法测定植株倒二叶的

可溶性总糖、蔗糖、葡萄糖和果糖含量; 参照Ilhan等

(2015)的方法测定倒二叶的海藻糖含量。 

1.9  钙离子(Ca2+)和一氧化氮(NO)含量 

参照杨彩琴等(1998)的方法测定倒二叶的Ca2+含量; 

参照Murphy和Noack (1994)的方法测定倒二叶NO

的含量。 

1.10  硝酸还原酶、己糖激酶和磷酸烯醇式丙酮酸

羧化酶活性 

参照Tachibaana等(1991)的方法测定倒二叶的硝酸

还原酶(nitrate reductase, NR)活性; 参照Schaffer

和Petreikov (1997)的方法测定倒二叶的己糖激酶

(hexokinase, HXK)活性; 参照Gigliolii-Guivarc'h等

(1996)的方法测定倒二叶的磷酸烯醇式丙酮酸羧化

酶 (phosphoenolpyruvate carboxylase, PEPC)活

性。 
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1.11  总RNA的提取和实时荧光定量聚合酶链式

反应(qRT-PCR) 

采用TaKaRa Mini BEST Plant RNA Extraction Kit 

(TaKaRa, Cat No.9769)试剂盒提取总RNA。采用

TaKaRa Prime Script RT Master Mix Perfect Real 

Time (TaKaRa, Cat No.RR036A)试剂盒进行反转

录。采用TB Green Premix Ex Taq Tli RNaseH Plus 

(TaKaRa, Cat No.RR82LR)试剂盒进行Real Time 

PCR。用Applied Biosystems Step One实时PCR系

统(Applied Biosystems, Foster City, CA, USA)进行

分析。qRT-PCR反应程序为95°C10分钟; 94°C30秒, 

55°C40秒, 60°C1分钟, 共32次循环。重复3次。采用

Primer 3设计引物, 以水稻组成型表达的Act基因为

内参, 引物序列见表1。 

1.12  数据分析 

采用Microsoft Excel 2016软件处理数据。使用SPSS 

22.0软件对数据进行One-Way ANOVA分析。使用

Origin 9.0及R-3.06.0绘图。使用2–∆∆Ct (Livak and 

Schmittgen, 2001)方法分析qRT-PCR数据。 
 

表1  qRT-PCR的基因和引物 

Table 1  Genes and primers for qRT-PCR 

Gene Forward primer (5′–3′) Reverse primer (5′–3′) 

Act CCCTCTTTCATCGGTATGGA TTGATCTTCATGCTGCTTGG 

OsTPP1 CAAATGGATTTGAGCAATAGC TCACACTGAGTGCTTCTTCCA 

OsTPP2 ATGGATTTGAAGACAAGCAAC TTAAGTGGATTCCTCCTTCCA 

OsTPP3 ATGACGAACCACGCCGGC CTACTTGCCAATCAGCCCTTT 

OsTPP7 CCTTCATGAGCGAGACGATG TCACGAACTCGAACACCTTG 

OsTre1 TTGGTACCCCTTACTCCGGCCGATTCA AAGAGCTCCTGCCTAGCCTAGCCACAT 

OsTPS1 AGTTATTATCTGGAAGGAGC TCAAGAACCTCCTGAATGCC 

OsTPS2 ACAAAGATGGGATGAAAGTG CAGGATTCACAAACAGATTC 

OsTPS8 TGAAGAGATAAAATGGCGTG GAAAAGGTGAATGAATCTGC 

OsSnR1a AACCAGAGGTAACAGGCAGG CATCTGTCAAGGAATGCAGG 

OsSnRK24 CGTGTTGGCTTCAGTGAAT CCTTCTCTATCTAAGGGCCG 

OsSAPK8 ATAGATGATAATGTCCAGCGTGAG GTTCCTACAGTGGATTTTGGTTG 

OsSAPK9 CACAGCAACGCCGTCTCC CACACTTCCACCGCTACCAA 

OsSAPK10 TGCTGATGTGTGGTCGTGTG TGCTGGTATGGTCGCCTCT 

OsABA8ox2 CTACTGCTGATGGTGGCTGA CCCATGGCCTTTGCTTTAT 

OsABA8ox3 AGTACAGCCCATTCCCTGTG ACGCCTAATCAAACCATTGC 

OsNCED3 CCCCTCCCAAACCATCCAAACCGA TGTGAGCATATCCTGGCGTCGTGA 

OsNCED4 TCCATCTCCTTCTCCCTCCTCCCA CCTCGCACCCTGCTTGATCTTGCC 

OsbZIP23 CTCTGATCCCTCGTTGCGTTA CAACACCCCAGCACCAAACT 

OsMYB2 GGGCTGAAACGCACAGGCAAGA GGGCTGAAACGCACAGGCAAGA 

OsRab16b CAACAACCACCAGCAGCA GATCTTGTCCATGAATCCC 

OsRab21 AGCAGCAGCATGCCATG TGGTGCCGGTGGTCAT 

OsLEA3 TTCCCACCAGGACCAGGCTA GTCGCCTCCTTGGTATCCT 

OsNAC6 CGCTGTACGAGAAGGAG ACTCGTGCATGATCCAGTTG 

C4-PEPC GTACCGCGAGTGGCCCGAGG CGTCCATGAGCTTGCGCCAC 

Osppc2a CAGCTACTCATGCTTAACGC GCACAGACTACAGCCTGTAC 

Act: 肌动蛋白; TPP: 海藻糖-6-磷酸磷酸酯酶; Tre 1: 海藻糖酶; TPS: 海藻糖-6-磷酸合酶; SnRK/SAPK: 丝氨酸/苏氨酸蛋白激

酶; NCED: 9-顺式-环氧类胡萝卜素双加氧酶; ABA8ox: 脱落酸8′-羟化酶; MYB: R2R3型MYB转录因子家族蛋白; bZIP: 碱性亮氨

酸拉链转录因子家族蛋白; Rab: ABA应答基因; LEA: 晚期胚胎富集蛋白; NAC: 含有NAC结构域的蛋白; C4-PEPC: C4型磷酸烯醇

式丙酮酸羧化酶基因; Osppc2a: C3型磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶基因 

Act: Actin; TPP: Trehalose-6-phosphate phosphatase; Tre 1: Trehalose; TPS: Trehalose-6-phosphate synthase; SnRK/SAPK: 
Serine/threonine protein kinase; NCED: 9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase; ABA8ox: ABA-8′-hydroxylase; MYB: R2R3-MYB 
family tanscription factor; bZIP: Basic-leucine zipper transcription factor family protein; Rab: Responsive to ABA gene; LEA: 
Late embriogenesis abundant protein; NAC: NAC domain containing protein; C4-PEPC: C4 phosphoenolpyruvate carboxylase 
gene; Osppc2a: C3 phosphoenolpyruvate carboxylase gene 
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2  结果与讨论 

2.1  海藻糖处理缓解干旱胁迫对水稻生长的抑制 

本研究表明, CK组与CK+Tre组植株的生长差异显著, 

CK+Tre处理对PC和WT的生长均有明显的促进效应

(图1A–E)。与CK相比, DS处理下PC和WT的株高(图

1B)、茎粗(图1C)、鲜重(图1D)和干重(图1E)均显著

降低。相比DS处理, DS+Tre处理显著提高了PC和

WT的上述指标, 其中PC的株高、茎粗、鲜重和干重

分别提高了13.88%、18.45%、21.94%和4.83%, 且

PC显著高于WT。表明海藻糖处理能促进水稻生长, 

且在一定程度上缓解干旱胁迫对水稻生长的抑制, 其

中对PC作用更大。 

2.2  海藻糖处理提高干旱胁迫下水稻叶片内PEPC
的转录及翻译水平 

已有研究表明 , PC既包括内源的C3型PEPC基因

(Osppc2a) (Mamedov et al., 2005), 也包括外源导

入的玉米C4-PEPC基因(C4-PEPC), 而干旱胁迫下海

藻糖处理是否改变了PC中PEPC基因的转录丰度是

揭示两材料差异表现的关键。本研究表明, DS处理下, 

PC中C4-PEPC表达量显著增高(图2A), 同时PEPC

酶活性显著增强(图2B); 海藻糖的引入进一步上调了

C4-PEPC的表达, 且对其PEPC酶活性的诱导效果更

显著。与CK相比, PC中Osppc2a的转录水平在DS和

DS+Tre处理下均显著提高, 而WT中仅在DS+Tre处

理下提高。此外, 相比C4-PEPC表达水平的大幅升高, 

Osppc2a的变幅较小(图2C)。WT中PEPC酶活在各处

理间变幅不大, 也表明Osppc2a较低的转录水平对

PC水稻叶内PEPC酶活影响不大(图2A–B)。显然, 海

藻糖增强干旱胁迫下PC耐旱性的关键是对C4-PEPC

转录及翻译水平的调控。 

2.3  海藻糖处理维持干旱胁迫下水稻叶片的光合

性能 

本研究表明, 与CK相比, DS处理下PC和WT的PSII

最大光化学效率(Fv/Fm) (图3A)、实际光化学效率

(ΦPSII) (图3C)和光化学淬灭系数(qP) (图3D)均显著

降低, 其中Fv/Fm和ΦPSII表现为PC显著高于WT; 同

时PC中非光化学淬灭系数(NPQ) (图3E)显著升高, 

而WT中差异不明显。DS+Tre较DS处理显著提高了

PC和WT叶片Fv/Fm和ΦPSII的水平, 降低了NPQ的数

值, 且PC的Fv/Fm和ΦPSII显著高于WT, 而PC的NPQ

显著低于WT。此外, PC和WT各处理间有效光化学效

率(Fv′/Fm′)无明显变化 , 且两材料间差异不显著(图

3B)。与WT相比, 海藻糖处理可以有效改善干旱胁迫

下PC功能叶内PSII光化学效率(图3C), 影响线性电

子传递, 显著降低非光化学调节的能量耗散。可见, 在

干旱胁迫下, 海藻糖处理可在一定程度上缓解干旱胁迫

导致的水稻叶片光合性能下降, 尤其对PC作用更显著。 

2.4  海藻糖处理降低干旱胁迫下水稻叶片的氧化

损伤 

本研究表明, 与CK相比, DS处理显著降低了水稻叶

片的相对含水量, 其中PC显著高于WT; 而与DS相

比, DS+Tre处理则显著提高了两试材的相对含水量, 

且PC仍显著高于WT, 说明干旱胁迫下海藻糖预处理

提高了PC叶片的保水能力(表2)。我们进一步研究了

海藻糖在干旱诱导的叶片细胞氧化损伤中的作用, 结

果发现, 与CK相比, DS处理显著提高了MDA含量, 

而DS+Tre处理下的MDA含量则显著降低, 且在DS

和DS+Tre处理下, PC均显著低于WT。两材料中活性

氧H2O2含量在DS处理下显著增加, DS+Tre处理下其

含量显著低于DS处理, 其中PC叶片内的H2O2含量在

这2个处理下均显著低于WT (表2)。 

已有研究表明, 植物体内抗氧化酶系统在清除活

性氧的过程中发挥重要作用(Uzilday et al., 2014)。我

们发现, 在CK处理下, PC中CAT、GR和APX的活性

显著低于WT (表2)。与CK相比, 外施Tre则显著提高

了水稻叶片内CAT、GR和APX的活性。与CK相比, DS

处理显著提高了两试材SOD、CAT和GR的活性; 而

DS+Tre处理较DS进一步提高了两试材SOD和APX

的活性且降低了GR活性, 其中PC内SOD、CAT和

GR活性显著高于WT。此外, 在DS和DS+Tre处理下, 

PC叶片内的GR活性始终高于WT (表2)。可见, 海藻

糖通过增强抗氧化酶活性缓解水稻因干旱导致的膜

脂过氧化物质增加, 从而有助于水稻耐旱, 其中PC

较好的耐旱表现与GR密切相关。 

2.5  海藻糖处理改变干旱胁迫下水稻叶片内可溶

性糖的积累与分配 

在干旱条件下糖的积累一方面有利于细胞渗透压的 
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图1  海藻糖处理缓解干旱胁迫对水稻的生长抑制 

模拟干旱处理6天后的植株表型(A)、株高(B)、茎粗(C)、鲜重(D)和干重(E)。CK: 正常灌溉; CK+Tre: 正常灌溉+0.5 mmol·L–1海

藻糖; DS: 模拟干旱胁迫; DS+Tre: 模拟干旱胁迫+0.5 mmol·L–1海藻糖。图中数值代表来自3个生物学重复的平均值±标准差 

(n=9)。不同小写字母的柱值表示差异显著(P<0.05) (Student-Neuman-Keuls)。Bars=1 cm 

 
Figure 1  Trehalose treatments alleviate the growth inhibition of rice under drought stress 
Plant phenotype (A), plant height (B), stem diameter (C), fresh weight (D) and dry weight (E) after 6 days of simulated drought 
treatment. CK: Irrigation; CK+Tre: Irrigation and 0.5 mmol·L–1 trehalose; DS: Simulated drought stress; DS+Tre: Simulated 
drought stress and 0.5 mmol·L–1 trehalose. Values represent means±SD (n=9) from three biological replicates. Bars labeled with 
different lowercase letters indicate significant differences (P<0.05) (Student-Neuman-Keuls). Bars=1 cm 

© 植物学报  Chinese Bulletin of Botany



302  植物学报  56(3)  2021   

 

 
 

图2  海藻糖处理提高干旱胁迫下水稻叶片内PEPC的转录及翻译水平 

模拟干旱处理2小时后C4-PEPC基因的相对表达量(A)、磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)活性(B)和Osppc2a基因的相对表达量

(C)。缩写同图1。图中数值代表来自3个生物学重复的平均值±标准差(n=6)。不同小写字母的柱值表示差异显著(P<0.05) (Stu-

dent-Neuman-Keuls)。 
 

Figure 2  Trehalose treatments increase PEPC transcription and translation in rice leaves under drought stress 
C4-PEPC expression (A), phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC) activity (B) and Osppc2a expression (C) after 2 hours of 
simulated drought treatment. Abbreviations are the same as those given in Figure 1. Values represent means±SD (n=6) from 
three biological replicates. Bars labeled with different lowercase letters indicate significant differences (P<0.05) (Stu-
dent-Neuman-Keuls).  
 

 
 

图3  海藻糖处理维持干旱胁迫下水稻叶片的光合性能 

模拟干旱处理2小时后PC和WT的最大光化学效率(Fv/Fm) (A)、有效光化学效率(Fv′/Fm′) (B)、实际光化学效率(ΦPSII) (C)、光化学淬

灭系数(qP) (D)和非光化学淬灭系数(NPQ) (E)。缩写同图1。图中数值代表来自3个生物学重复的平均值±标准差(n=6)。不同小写字

母的柱值表示差异显著(P<0.05) (Student-Neuman-Keuls)。 
 

Figure 3  Trehalose treatment maintain the photosynthetic performance of rice leaves under drought stress  
Fv/Fm (A), Fv′/Fm′ (B), ΦPSII (C), qP (D) and NPQ (E) of PC and WT after 2 hours of simulated drought treatment. Abbreviations 
are the same as those given in Figure 1. Values represent means±SD (n=6) from three biological replicates. Bars labeled with 
different lowercase letters indicate significant differences (P<0.05) (Student-Neuman-Keuls).  
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维持, 另一方面可作为糖信号调节耐旱性(Asami et 

al., 2019)。本研究表明, 与CK相比, DS处理显著上调

水稻功能叶内的可溶性糖和糖组分的含量, 其中PC

的可溶性糖、蔗糖、果糖和海藻糖含量显著高于WT 

(表3)。与DS处理相比, DS+Tre处理进一步显著上调

两试材的可溶性糖、蔗糖、果糖和海藻糖含量, 且PC

仍显著高于WT。值得关注的是, 与单独DS处理相比,  

DS+Tre处理显著下调水稻葡萄糖含量, 且PC显著低

于WT (表3)。可见, 外源海藻糖通过改变叶片内源糖

组分的含量, 积累更多的内源海藻糖, 有利于水稻耐

旱, 其中PC的作用强于WT。 

2.6  海藻糖处理调节干旱胁迫下水稻叶片内海藻

糖代谢相关基因的表达 

本研究表明, 在DS处理后, PC内源海藻糖含量与CK

相比显著上升; 而DS+Tre处理进一步上调PC的海藻

糖含量, 且PC显著高于WT (表3)。是否外施海藻糖调

节水稻内源海藻糖代谢? 而且为什么PC的含量高于 

 
表2  海藻糖处理调节干旱胁迫下水稻叶片的氧化损伤 

Table 2  Trehalose treatments regulate the oxidative damage of rice leaves under drought stress  

Index 
WT PC 

CK CK+Tre DS DS+Tre CK CK+Tre DS DS+Tre 

RWC (%) 91.09 b 92.02 ab 78.05 e 89.21 c 89.68 c 88.30 c 80.81 d 93.00 a 

MDA (nmol·mg–1 prot) 2.26 d 2.22 d 3.39 a 2.52 c 2.40 c 2.18 c 3.03 b 1.89 e 

H2O2 (µmol·g–1 FW) 6.87 f 24.84 a 14.59 c 5.09 g 8.01 e 21.68 b 11.96 d 3.63 h 

SOD (U·mg–1 prot) 1087.99 d 1063.79 e 1101.66 c 1126.52 b 1083.80 d 1059.65 e 1102.99 c 1140.24 a

CAT (U·mg–1 prot) 15.74 e 16.99 c 16.63 d 16.65 d 13.51 f 18.39 a 16.25 d 17.74 b 

GR (nmol·g–1 prot) 1.49 e 2.46 c 2.17 d 0.96 g 1.22 f 3.26 b 3.69 a 2.00 d 

APX (U·g–1 FW) 5.26 c 6.55 b 6.59 b 10.14 a 2.70 f 4.33 d 2.32 g 3.74 e 

RWC: 相对含水量; MDA: 丙二醛; H2O2: 过氧化氢; SOD: 超氧化物歧化酶; CAT: 过氧化氢酶; GR: 谷胱甘肽还原酶; APX: 抗坏

血酸过氧化物酶。其余缩写同图1。表中数值代表来自3个生物学重复的平均值±标准差(n=6)。不同小写字母表示差异显著(P<0.05) 

(Student-Neuman-Keuls)。 

RWC: Relative water content; MDA: Malondialdehyde; H2O2: Hydrogen peroxide; SOD: Superoxide dismutase; CAT: Catalase; 

GR: Glutathione reductase; APX: Ascorbate peroxidase. Other abbreviations are the same as those given in Figure 1. Values 

represent means±SD (n=6) from three biological replicates. Different lowercase letters indicate significant differences (P<0.05) 

(Student-Neuman-Keuls). 

 
表3  海藻糖处理改变干旱胁迫下水稻叶片内可溶性糖的积累与分配 

Table 3  Trehalose treatments change the accumulation and distribution of soluble sugars in rice leaves under drought stress 

Index (mg·g–1 FW) 
WT PC 

CK CK+Tre DS DS+Tre CK CK+Tre DS DS+Tre 

Soluble sugar content  16.10 e 16.50 e 29.01 c 34.32 b 14.97 f 19.01 d 35.31 b 41.57 a

Sucrose content 9.40 e 10.78 d 10.34 d 12.36 b 8.51 f 11.18 c 11.61 c 13.81 a

Fructose content 4.01 d 4.09 d 4.95 c 5.81 b 3.86 e 3.88 e 5.49 b 7.66 a 

Glucose content 1.64 b 1.28 c 2.35 a 1.62 b 0.88 d 0.78 e 1.32 c 0.91 d 

Trehalose content 8.22 f 9.46 e 10.84 d 13.60 b 8.55 f 10.40 d 11.23 c 15.80 a

缩写同图1。表中数值代表来自3个生物学重复的平均值±标准差(n=6)。不同小写字母表示差异显著(P<0.05) (Student-Neuman- 

Keuls)。 

Abbreviations are the same as those given in Figure 1. Values represent means±SD (n=6) from three biological replicates. Dif-

ferent lowercase letters indicate significant differences (P<0.05) (Student-Neuman-Keuls). 
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WT? 已有研究表明, 海藻糖代谢相关基因在调控能

量平衡中发挥作用(Ge et al., 2008; Zang et al., 

2011; Islam et al., 2019)。OsTre1是目前唯一已知参

与调控海藻糖酶合成的基因, 海藻糖酶通过分解海藻

糖降低植物中海藻糖的含量(Islam et al., 2019)。因

此 , 本研究进一步分析了海藻糖合成相关基因

(OsTPP1、OsTPP2、OsTPP3和OsTPP7)、海藻糖

分解相关基因(OsTre1)以及海藻糖合成前体T6P合

成相关基因(OsTPP1、OsTPS2和OsTPS8)的表达

(图4A)。与CK相比, OsTPP2、OsTPP3和OsTPP7

在DS处理下表达量均显著上升, 且PC内的基因表达

量均显著高于WT; 与DS相比, DS+Tre处理下两供试

材料的OsTPP1和OsTPP3表达量进一步上调 , 而

OsTPP2和OsTPP7表达量下调, 但PC始终显著高于

WT (附表1)。在WT中, DS处理下OsTre1的表达量较

CK处理显著上调; 与DS相比, DS+Tre处理在PC和

WT中OsTre1的表达量均下调, 且在DS和DS+Tre处

理下, PC始终低于WT且差异显著(附表1; 图4A)。此

外, 在DS处理下, PC中与海藻糖上游合成前体T6P

相关的OsTPS2和OsTPS8表达量较CK均显著上升, 

DS+Tre处理使其表达量进一步上调, 且PC显著高于

WT (附表1)。但WT中上述基因在各处理下变幅不大。

可见, 在干旱条件下, 海藻糖处理通过上调海藻糖合

成以及下调其分解相关基因的转录水平来提高PC的

内源海藻糖含量, 从而表现出较高的海藻糖水平。 

2.7  海藻糖处理影响干旱胁迫下水稻叶片内SnRKs

相关基因的表达 

水稻中SnRK1亚族包括OsSnRK1a、OsSnRK24和

OsSnRK35, 它们在调控碳水化合物代谢中发挥重要

作用(Wang et al., 2020b)。T6P/SnRK1信号途径响

应库限制的蔗糖信号, 在库限制缓解时保证生长的恢

复(Simon et al., 2018)。本研究显示, 相比CK, 在DS

处理下两材料中OsSnRK1a和OsSnRK24的表达水

平均显著升高; DS+Tre处理后, PC的OsSnRK1a和

OsSnRK24的表达水平较DS处理进一步上调, 但在

WT中SnRK1相关基因的表达量变幅不大 , 其中

OsSnRK24甚至表现下调(图4B; 附表1), 同时, 在该

处理下PC内OsSnRK1a和OsSnRK24的表达量显著

高于WT (图4B; 附表1)。可见, 海藻糖处理后PC和

WT两材料响应干旱胁迫的差异表现与能量感受相关

的糖信号SnRK1有关。 

水稻SnRK2家族中的OsSPAK8、OsSPAK9和

OsSPAK10可通过ABA作为气孔运动的调节信号

(Simon et al., 2018)。本研究表明, CK处理下, Os-

SAPK8、OsSAPK9和OsSAPK10的表达量在PC和

WT之间无明显差异(图4B)。PC中DS处理较CK处理

上调了OsSAPK8和OsSAPK9的表达, 而DS+Tre处

理较DS处理进一步上调了OsSAPK8、OsSAPK9和

OsSAPK10的表达。而WT在DS处理下较CK上调了

OsSAPK8和OsSAPK10表达量 , 但引入Tre后较单

独干旱仅OsSAPK8表达量进一步上调(图4B; 附表

1) 。此外 , DS+Tre 处理组中 PC 内 OsSAPK8 和

OsSAPK9的表达量显著高于WT。可见, 海藻糖处理

使干旱胁迫下PC与WT功能叶内与ABA信号相关的

SnRK2部分基因的表达差异增大。 

2.8  海藻糖处理影响干旱胁迫下水稻叶片内ABA

合成和代谢相关基因的表达 

已有研究表明, ABA分解代谢相关基因(OsABA8ox2

和OsABA8ox3)和ABA合成代谢相关基因(OsNCED3 

和OsNCED4)直接参与调控植株ABA含量(Zhu et al., 

2009; Li et al., 2015)。本研究发现, ABA分解代谢相

关基因 (OsABA8ox2和OsABA8ox3)在CK、DS和

DS+Tre处理间均表现为PC显著低于WT (图4C; 附

表1)。在DS处理下, PC中OsABA8ox2和OsABA8ox3

基因表达量较CK处理显著下降, DS+Tre处理后进一

步下调; 而WT中OsABA8ox3在DS处理下上调, 在

DS+Tre处理下虽然较DS显著下调, 但仍高于CK的

表达水平。ABA合成代谢相关基因 (OsNCED3和

OsNCED4)在各处理间均表现为PC高于WT。在PC

中, 相比CK, OsNCED3和OsNCED4的表达水平在

DS处理下上调, DS+Tre处理后进一步上调; 而WT内

各处理中其表达水平变幅不大(图4C)。可见, 海藻糖

处理选择性促进了干旱条件下PC内ABA合成相关基

因的上调, 表明ABA代谢途径可能参与海藻糖增强

PC的耐旱性机制。 

已有研究表明, 水稻OsbZIP23和OsMYB2是响

应ABA耐旱的转录因子(Yang et al., 2012; Dey et al., 

2016), 而OsLEA3、OsNAC6、OsRab16b和OsRa-

b21等作为靶基因(Hong et al., 2009; Duan and Cai, 

2012; Hong et al., 2016)在下游发挥作用。为了进一 
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图4  海藻糖处理影响干旱胁迫下水稻叶片内海藻糖、SnRKs

及ABA相关基因的表达 

(A) 海藻糖合成与代谢相关基因的表达; (B) SnRKs相关基因

的表达; (C) ABA代谢相关基因的表达。缩写同图1。热图显示

基因相对表达量对数转换均一化值, 显著性分析表示基因相对

表达量之间的差异(附表1)。图中不同小写字母表示差异显著

(P<0.05) (Student-Neuman-Keuls)。 

 
Figure 4  Trehalose treatments affect the expression of 
trehalose, SnRKs and ABA-related genes in rice leaves un-
der drought stress 
(A) The expression of trehalose biosynthesis and metabolism 
related genes; (B) The expression of SnRKSs-related genes; 
(C) The expression of ABA metabolism-related genes. Ab-
breviations are the same as those given in Figure 1. The heat 
map shows the log-transformed normalized values of relative 
gene expression, and the significance analysis showed the 
difference between relative gene expressions (Appendix 
Table 1). Different lowercase letters indicate significant dif-
ferences (P<0.05) (Student-Neuman-Keuls). 
 

步明确海藻糖与ABA在PC干旱调节中的机制, 本研

究测定了ABA耐旱相关转录因子和靶基因的表达量

(图4C)。结果表明, 在PC中, DS处理上调了OsbZIP-

23的表达量 ; 相比DS, DS+Tre处理进一步上调了

OsbZIP23和OsMYB2的转录水平 , 且PC显著高于

WT。同时 , OsRab16b、OsRab21、OsLEA3和

OsNAC6在PC叶内CK、DS和DS+Tre处理下的表达

模式与OsbZIP23和OsMYB2基本保持一致, 且上述

基因的表达水平在DS+Tre处理下均表现为PC显著

高于WT (图4C; 附表1)。综上, 与WT相比, 海藻糖可

能通过诱导ABA信号转导途径上调与ABA相关的耐

旱转录因子及其靶基因的表达水平, 进而增强PC的

耐旱性。 

2.9  海藻糖处理诱导干旱胁迫下水稻叶片内Ca2+

和NO的产生以及NR和HXK的酶活性 

Ca2+和NO是调节植物耐旱性的重要第二信使分子

(Corpas and Barroso, 2018; Liu et al., 2020)。本研究

表明, 两信号分子的含量在WT和PC间存在差异, 其

中Ca2+水平在WT的各处理间基本保持稳定(图5A, 

B)。相比CK, PC中DS处理下的Ca2+含量显著升高, 

但PC显著低于WT (图5A)。而DS+Tre处理进一步显

著增加了Ca2+含量, 且PC显著高于WT。有意思的是, 

与CK相比, DS处理显著下调了两试材的NO含量, 而

DS+Tre处理仅提升了PC叶内的NO水平 , 且PC中

NO含量在CK+Tre、DS及DS+Tre处理下均显著高于

WT (图5B)。以上表明干旱条件下PC中的NO可能作

为信号, 低水平时促进ABA的信号转导, 高水平时则

起到反馈抑制作用。可见, 与DS处理相比, 海藻糖处

理有利于启动信号分子参与干旱响应, 且较WT, PC

的促进效应更显著。 

海藻糖合成前体T6P通过激活硝酸还原酶来调

控PEPC酶的活性(Figueroa and Lunn, 2016)。 结合

本研究NO含量的变化, 我们进一步测定了其合成关

键酶NR的活性(图5C)。结果表明, 不同处理下NR的

酶活性与NO含量呈现同步变化, 且PC始终高于WT; 

与单独干旱处理相比, DS+Tre处理可能诱导了PC的

NR活性, 进而在一定程度上提高其NO水平。此外, 

HXK途径可负调节PEPC酶活性(吴敏怡等, 2017), 

与CK处理相比, DS处理下PC和WT的HXK活性均显

著降低(图5D)。DS+Tre处理加剧了PC中HXK酶活性

的下降 ,  但在W T中无显著差异 ,  且P C显著低 
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图5  海藻糖处理影响干旱胁迫下水稻叶片内信号分子的含量和相关酶活性 

(A) 钙离子含量; (B) 一氧化氮含量; (C) 硝酸还原酶活性; (D) 己糖激酶活性。缩写同图1。图中数值代表来自3个生物学重复的平

均值±标准差(n=6)。不同小写字母的柱值表示差异显著(P<0.05) (Student-Neuman-Keuls)。 

 
Figure 5  Trehalose treatments affect the content of signal molecules and the activity of related enzymes in rice leaves under 
drought stress 
(A) Ca2+ content; (B) NO content; (C) Nitate reductase (NR) activity; (D) Hexokinase (HXK) activity. Abbreviations are the same 
as those given in Figure 1. Values represent means±SD (n=6) from three biological replicates. Bars labeled with different lo-
wercase letters indicate significant differences (P<0.05) (Student-Neuman-Keuls).  
 

于WT (图5D)。因此, 相比WT, 海藻糖处理提高PC

耐旱性可能与下调HXK途径有关(图5D)。 

2.10  讨论 

磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶不仅是植物碳固定和碳回

补的主导物, 而且在保卫细胞中也作为一种胞质酶, 

主要通过提供苹果酸作为反离子和渗透调节器参与

植物的耐逆调节(Akram et al., 2016)。作为具有耐旱

特性的高表达转玉米C4型PEPC基因水稻, PC前期已

有系列研究(严婷等, 2019), 表明干旱会使PC触发第

二信使, 如H2O2 (Ren et al., 2014)、NO (Chen et al., 

2014)、Ca2+ (Qian et al., 2015a, 2015b; Liu et al., 

2017a, 2017b)、磷脂酸(Li et al., 2011)和糖(Zhang et 

al., 2017), 通过调控钙依赖和糖信号激酶相关基因, 

如CPK4、CPK9 (刘小龙等, 2015)以及SnRKs基因激

活级联反应, 诱导外源C4-PEPC的转录与翻译, 促进

渗透调节物质的积累, 并维持稳定的光合作用, 进而

表现耐旱(Huo et al., 2017; Zhang et al., 2017; 张金

飞等, 2018; He et al., 2020)。本实验室前期的研究表

明, 糖是水稻生长发育和基因表达的重要调节因子, 

它不仅影响PC代谢途径, 而且在信号转导中具有初

级信使作用(吴敏怡等, 2017; 何亚飞等, 2018; 张金

飞等, 2018; He et al., 2020)。本研究进一步表明, 在

干旱条件下, 海藻糖处理使PC一方面通过蔗糖含量
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增加激活SnRK1, 加速动员海藻糖代谢, 促进内源海

藻糖合成, 从而提高抗氧化酶活性, 降低膜脂过氧化

作用, 缓解对光系统的伤害; 另一方面提高蔗糖含

量, 还有利于上调NR活性并下调HXK活性, 进而提

高PEPC的转录与翻译水平, 缓解PSII的光合性能损

伤。此外, PC还可能通过诱导NO和钙离子, 提高ABA

依赖的SnRK2基因的转录水平, 增强ABA代谢及其

信号转导, 激活下游干旱相关靶基因的表达, 维持植

物正常的生长发育, 增强PC的耐旱性。 

光合作用是植物生长发育最重要的物质和能量

基础(Ambavaram et al., 2014)。当植物遭受各种环境

胁迫时, 其光系统PSII很容易受到伤害。海藻糖是抵

御干旱胁迫的有效保护剂(Sadak, 2016)。本研究表

明, 干旱处理抑制水稻幼苗的生长, 引入低浓度海藻

糖后, PC较WT植株所受伤害明显减轻, 这与海藻糖

对干旱胁迫所造成的PC叶片PSII结构和中心反应活

力损伤的缓解作用表现一致, 即海藻糖处理可有效缓

解PC植株PSII反应中心的光化学活性, 使光化学转

化和线性电子传递能力维持稳定, 并通过降低热耗散

进一步保护光合机构, 维持叶片光合能力, 进而缓解

对植株的生长抑制。 

干旱抑制植物光合作用过程可能是由于氧化胁

迫引起的光氧化, 破坏了光合器官, 导致光合碳同化

降低(Theerakulp and Phongngarm, 2013; Samadi 

et al., 2019)。已有研究表明, 植物膜脂质过氧化是由

暴露在胁迫下的活性氧过度积累所造成的次级伤害

(Uzilday et al., 2014)。然而, 活性氧也是双刃剑, 即

在适度的活性氧水平下可将胁迫信号传递到下游信

号通路, 并与蛋白激酶和转录因子协同作用, 最终调

控植物的新陈代谢、发育和抗逆相关基因的表达

(Noctor et al., 2018)。有研究显示, 海藻糖诱导的抗

氧化酶活性增加可以抑制H2O2的积累, 从而降低对

氧化胁迫的敏感性, 保护光合结构和细胞膜免受氧化

损伤(Yu et al., 2019)。与C3植物相比, 类C4和C4植物

对PEG诱导的渗透胁迫具有更强的耐受性 , 且更

能 防 止 氧 化 胁 迫 造 成 的 伤 害 (Uzilday et al., 

2014)。本研究表明, 海藻糖处理可以降低PC的膜脂

过氧化程度, 提高光合能力, 增强耐旱性, 暗示高表

达转玉米C4型PEPC基因水稻赋予了比非转基因的

WT更强的PEG处理耐受性。 

光合作用的改善与内源糖信号网络的相互作用

有关(Feng et al., 2019)。蔗糖是参与光合作用的主要

糖类 , 己糖是海藻糖的主要合成底物 (Wingler, 

2018), 而海藻糖对于维持植物的生长以及对逆境的

响应至关重要(Lunn et al., 2014)。本研究表明, 海藻

糖联合干旱处理使水稻叶片内的蔗糖和海藻糖含量

进一步增加, 葡萄糖含量降低(表3), 其中PC内蔗糖

和海藻糖含量显著高于WT, 而葡萄糖含量显著低于

WT, 这暗示PC具有较WT更强的光合能力与内源糖

组分的差异有关。有研究表明 , 植物中具有C4型

PEPC基因有利于更多光合产物的积累, 同时由于较

强的源库活动而对蔗糖积累可能出现的反馈抑制表

现出较低的敏感性(Kim et al., 2013)。海藻糖-6-磷酸

合酶(trehalose-6-phosphate synthase, TPS)催化葡

萄糖从UDP-葡萄糖到葡萄糖6磷酸酯的转移以形成

T6P, 随后T6P被TPP磷酸化为海藻糖(Fichtner and 

Lunn, 2021)。本研究表明, 相比WT, PC一方面在更

大程度上维持了其功能叶片光合性能的稳定, 同时也

因此积累了相对较多的可溶性糖(蔗糖), 进而增强其

耐旱性; 另一方面, PC可通过消耗更多的葡萄糖作为

底物进而合成海藻糖, 也有利于植株提高抵御胁迫的

能力。已有研究表明, 己糖积累可导致光合作用相关

基因表达下调(Wingler, 2018)。植物细胞中HXK是葡

萄糖信号的感受器, HXK可被T6P抑制(Blázquez et 

al., 1993)。HXK作为关键信号元件在PC中维持很低

的水平, 尤其是外施海藻糖后其在干旱胁迫下的活性

伴随葡萄糖含量而降低, 暗示海藻糖也可能通过下调

HXK途径参与干旱响应。已有研究表明, 转化海藻糖

生物合成基因的转基因植物其内源海藻糖含量显著

增加, 并表现出更好的抗逆性(Ge et al., 2008; Han 

et al., 2016; Kosar et al., 2019)。需要特别指出的是, 

OsTPP1和OsTPP2可以编码功能性TPP, 与海藻糖

含量直接相关, 且OsTPP1与OsTPP2在胁迫下协同

调控TPP酶的合成(Pramanik and Imai, 2005), 而

OsTPP3和OsTPP7作为II类TPP基因对海藻糖含量

起主要调节作用(Kretzschmar et al., 2015; Jiang et 

al., 2019)。水稻OsTPP1、OsTPP2和OsTPP3通过

调控ABA合成(OsNCED3和OsNCED4)和信号转导

基因(OsRab16)的表达来响应胁迫, 增强抗性(Ge et 

al., 2008; Jiang et al., 2019)。拟南芥(Arabidopsis 

© 植物学报  Chinese Bulletin of Botany



308  植物学报  56(3)  2021   

 

thaliana) TPS1基因产物在调节营养以及胚发生组织

的生长中发挥至关重要的作用, 其机制涉及ABA和糖

代谢(Gómez et al., 2010)。OsTPS8可能通过ABA信

号转导调节水稻中的木质素沉积和海藻糖积累, 从而

赋予水稻耐盐性(Vishal et al., 2019)。本研究通过外

施海藻糖联合干旱处理, 发现PC叶片中OsTPP1和

OsTPP2的总表达量显著升高, 表明外施海藻糖可通

过增强内源海藻糖代谢途径促进PC内源海藻糖积累

(表3), 同时发现OsTPP3和OsTPS8基因的表达显著

增强(图4A), 推测海藻糖可能通过调控ABA信号通路

抵御胁迫。而OsTPP7在海藻糖代谢中对海藻糖含量

起调节作用, 它与T6P/蔗糖和海藻糖含量呈负相关, 

即当能量较少时OsTPP7的上调可以促进淀粉酶活

化, 调控源库能量平衡(Kretzschmar et al., 2015)。本

研究还发现OsTPP7的表达下降(图4A), 这与其内源

海藻糖含量的增加相反(表3), 推测其在PC的糖代谢

过程中可能具有关键的平衡调节功能, 相关推测还需

要深入研究加以验证。 

植物中SnRK1可能在生长发育的不同阶段和不

同组织中都需要被抑制和激活, 以适应其生长和发育

进程(Zhao, 2019)。已有研究表明, T6P和SnRK1的相

互作用是调控细胞响应内源能量及碳状态的中枢信

号途径(John et al., 2017)。然而, 禾本科植物中T6P

在调节SnRK1中具有双重功能, 并且二者在调节能

量平衡时还涉及更多未知的潜在机制(Zhai et al., 

2018)。在水稻种子萌发和幼苗生长过程中, SnRK1

是养分再动员和供应到生长库所必需的元件

(Kretzschmar et al., 2015)。代谢组学研究结果也表

明, T6P是维持蔗糖水平(光合作用产物)的信号因子, 

特别是在植物体内糖代谢和糖流入过程中起重要作

用 , 且 蔗 糖 水 平 与 T6P 浓 度 的 变 化 呈 正 相 关

(Figueroa et al., 2016)。还有研究推测, T6P或海藻糖

或海藻糖生物合成酶可能与植物激素以及糖诱导的

信号通路相互作用(Durand et al., 2018)。本研究也发

现, 海藻糖联合干旱处理, PC中T6P合成相关基因的

表达与WT差异明显, 而且T6P基因表达水平的提高

伴随着与蔗糖含量和SnRK1相关基因的表达上调 , 

表明其可能通过蔗糖分子加速PC叶内T6P的清除, 

进而动员海藻糖代谢途径响应胁迫。可见, 上述研究

结果均可归因于蔗糖-T6P-SnRK1关系的高度动态性

质, 以及每个成分参与独立的或相互关联的信号通路

(Zhai et al., 2018)。 

ABA主要通过关闭叶片的气孔、减少蒸腾和保持

植物体内的水分来提高植物的抗逆性(Feng et al., 

2019)。通过外源施加或过量表达基因来增加内源

ABA含量, 可以上调ABA信号相关基因的表达, 从而

对植物的抗逆性产生积极影响(Yu et al., 2019)。在逆

境条件下, 植物ABA生物合成和信号转导基因的普遍

上调与海藻糖合成相关基因的上调协同变化(Zhang 

et al., 2018)。SnRK2基因是ABA信号转导的关键成

分, 并通过转录因子AREBs/ABFs的磷酸化, 对ABA

诱导的ABA反应基因的激活起重要作用(Zhong et 

al., 2020), 其中OsSAPK8已被证明是干旱胁迫相关

基因OsSLAC1的激活剂(Sun et al., 2016)。海藻糖处

理也显著上调了干旱胁迫下番茄(Solanum lycoper-

sicum) SISnRK2.3和SISnRK2.4的转录水平, 减少

失水, 增强耐旱能力(Yu et al., 2019)。本研究表明, 

与单独干旱胁迫相比, 海藻糖联合干旱处理显著上调

了 供 试 材 料 中 与 ABA 相 关 的 3 个 SnRK2 基 因

(OsSAPK8、OsSAPK9和OsSAPK10)的表达, 并且

选择性地促进ABA合成代谢相关基因的上调和ABA

分解代谢相关基因的下调, 这些表现与其耐旱指标

(叶片的RWC)表现一致, 而且PC的表达水平显著高

于WT, 表明外施海藻糖处理可能增强了供试材料

ABA依赖的SnRK2的干旱响应能力, 即增强ABA合

成代谢相关基因的表达, 有利于正向激活ABA信号通

路, 诱导bZIP和MYB转录因子, 进一步上调相关靶

基因Rab、LEA和NAC的表达, 从而有利于增强PC的

耐旱性。 

植物抗逆调节机制中, 海藻糖与信号分子Ca2+和

NO以及激素等密切相关(Delorge et al., 2014; Cor-

pas and Barroso, 2018; Wang et al., 2020a)。ABA

可快速上调SnRK2基因来磷酸化下游效应蛋白, 响

应胁迫(Wang et al., 2015); 同时激活的SnRK2可促

进T6P相关基因的表达, 通过NR亚硝基化积累NO, 

但当NO达到较高水平时将会对ABA信号途径起负反

馈抑制效应(Tian et al., 2019)。本研究也发现, 外源

海藻糖联合干旱处理可在一定程度上促进Ca2+和NO

的产生, 而且NO含量的增加与其主要产生途径硝酸

还原酶活性的增强同步 , 表明PC中第二信使分子

(NO和Ca2+)可能参与了海藻糖代谢途径对糖信号及

ABA信号响应干旱的调控。在C3植物中, PEPC对光
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合作用几乎不起作用, 为非光合型PEPC, 且相比C4

植物中的光合型PEPC, 其酶活性非常低 (Latzko 

and, 1983)。大多数PEPC是变构酶, 其活性受多个新

陈代谢效应子的调控(Izui et al., 2004)。本研究表明, 

PC和WT在海藻糖处理后可以增强其干旱条件下C3

型PEPC (Osppc2a)基因的转录水平。但相比PC, WT

的PEPC活性变幅很小, 说明在PC中PEPC活性的增

强主要归因于C4型PEPC基因的高表达, 且这部分

PEPC为光合型PEPC, 是PSII光合性能增强的关键。

有研究表明, T6P可部分通过NR激活PEPC翻译水平

来调节光同化物的分配(Figueroa et al., 2016), 且

HXK可负调节PEPC酶活(吴敏怡等, 2017)。与之相对

应, 海藻糖联合干旱处理后PC也表现PEPC活性的

增强伴随NR的上调和HXK的下调, 表明PC也可能通

过下调HXK途径调节PEPC活性, 但具体机制尚待深

入研究。 

已有研究表明, PC可利用内源的高糖水平加强

内源的糖转化和动员(Zhang et al., 2017)。本研究发

现, 外施海藻糖可加强PC干旱条件下内源海藻糖代

谢, 产生了不同糖的水平变化, 包括上调蔗糖水平, 

激活蔗糖 -T6P-SnRK1系统 , 下调葡萄糖 , 负调节

HXK-葡萄糖系统, 并通过ABA信号途径来响应干旱

逆境。总之, 糖信号参与的多种适应机制有助于PC

灵活地响应干旱逆境。至于海藻糖如何与内源信号分

子如ABA、NO以及钙离子信号互作, 参与PC干旱响

应的精细机制仍需深入研究。本研究为从海藻糖信号

研究PC独特的耐旱生理机制提供了新线索, 有助于

丰富多元糖信号参与植物响应逆境作用方式的认识。 
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Abstract In order to reveal the mechanism of trehalose (Tre) involved in the drought tolerance of transgenic rice (Oryza 

sativa) (PC) expressing the C4-PEPC gene of maize (Zea mays), we analyzed the physiological and biochemistry cha-

racteristics of PC and wild-type rice (WT) treated hydroponically with Tre and 12% (m/v) PEG alone or in combination. The 

results showed that Tre treatment promoted the growth of PC and WT seedlings, and alleviated the inhibition of plant 

growth caused by drought stress (DS), with the effect being more significant for PC. Compared with DS treatment, 

Tre+DS treatment maintained functional leaves a higher relative water content, photochemical efficiency and antioxidant 

enzyme activity. Under DS, compared with WT, PC showed significant increase in the content of Tre and sucrose and 

decrease in the content of glucose, and up-regulated expression of genes associated with Tre metabolism and SnRK1s 

after Tre application. Tre application also improved PC the ABA synthesis, and expression of genes related to signal 

transduction and drought response, and maintained PC a relatively stable photosynthetic capacity, thus possibly confer-

ring stronger drought tolerance of PC. 

Key words  C4-type PEPC transgenic rice, drought stress, phosphate phosphoenolpyruvate carboxylase, trehalose, rice 
(Oryza sativa) 
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附表 1  海藻糖处理调控干旱胁迫下水稻叶片内海藻糖、SnRKs 及 ABA 相关基因的表达 

Appendix Table 1  Trehalose treatments regulate the expression of trehalose, SnRKs and ABA-related genes in rice 

leaves under drought stress 
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附表 1  海藻糖处理调控干旱胁迫下水稻叶片内海藻糖、SnRKs 及 ABA 相关基因的表达 

Appendix Table 1  Trehalose treatments regulate the expression of trehalose, SnRKs 

and ABA-related genes in rice leaves under drought stress 

Gene 
WT PC 

CK CK+Tre DS DS+Tre CK CK+Tre DS DS+Tre 

OsTPP1 1.00 b 0.43 e 
0.86 

c 
1.27 a 0.92 bc 0.66 d 0.87 c 1.35 a 

OsTPP2 1.00 c 0.13 g 
0.63 

e 
0.41 f 0.85 d 0.13 g 1.50 a 1.30 b 

OsTPP3 1.00 e 0.11 f 
2.10 

d 
3.23 c 1.09 e 0.15 f 4.09 b 7.57 a 

OsTPP7 1.00 g 1.71 e 
3.81 

c 
2.43 d 1.34 f 3.16 c 6.50 a 5.36 b 

OsTre1 1.00 e 8.28 a 
3.94 

c 
1.45 d 1.62 d 5.31 b 1.77 d 0.45 f 

OsTPS1 1.00 e 2.34 a 
1.71 

b 
1.41 d 0.94 e 2.33 a 1.00 e 1.58 c 

OsTPS2 1.00 g 1.27 f 
0.73 

h 
2.95 d 1.54 e 8.27 c 

10.61 

b 
15.14 a 

OsTPS8 1.00 c 0.20 g 
0.49 

e 
0.82 d 0.30 f 0.57 e 1.29 b 7.03 a 

OsSnRK1a 1.00 f 0.61 g 
1.65 

c 
1.97 b 1.32 e 1.76 c 1.42 d 2.74 a 

OsSnRK24 1.00 g 1.19 f 
2.19 

b 
1.63 e 1.22 f 2.07 c 1.82 d 4.05 a 

OsSPAK8 1.00 e 0.72 f 
1.54 

d 
1.83 b 0.95 e 0.66 f 1.64 c 1.98 a 

OsSPAK9 1.00 e 0.96 e 0.73 f 2.21 c 1.28 d 0.77 f 2.48 b 5.01 a 

OsSPAK10 1.00 e 2.34 a 
1.71 

b 
1.41 d 0.94 e 2.33 a 1.00 e 1.51 c 

OsABA8ox2 1.00 c 1.56 a 
0.92 

c 
0.80 d 0.74 d 1.28 b 0.53 e 0.40 f 

OsABA8ox3 1.00 c 0.53 e 
2.04 

a 
1.41 b 0.66 d 0.45 f 0.56 e 0.26 g 

OsNCED3 1.00 h 2.15 d 1.70 f 1.82 e 1.32 g 3.34 b 2.91 c 4.13 a 

OsNCED4 
1.00 

de 
1.30 c 

0.73 

cd 
1.10 d 0.62 f 4.05 a 0.96 e 2.17 b 

OsbZIP23 1.00 e 2.61 a 
1.61 

d 
1.82 c 0.80 f 0.85 f 2.14 b 2.76 a 

OsMYB2 1.00 e 1.72 c 
1.07 

e 
1.22 d 0.84 f 4.24 a 0.99 e 2.61 b 

OsRab16b 1.00 e 7.26 a 
1.24 

d 
2.39 c 0.66 f 7.78 a 2.47 c 6.02 b 



OsRab21 1.00 f 1.17 e 
1.21 

e 
2.51 c 0.99 f 3.76 b 1.93 d 6.85 a 

OsLEA3 1.00 e 1.22 d 0.72 f 1.49 c 1.06 e 0.55 g 1.65 b 5.54 a 

OsNAC6 1.00 f 0.38 g 
1.88 

c 
2.85 b 0.39 g 1.31 e 1.50 d 3.83 a 

CK: 正常灌溉; CK+Tre: 正常灌溉+0.5 mmol∙L–1海藻糖; DS: 模拟干旱胁迫; DS+Tre: 模

拟干旱胁迫+0.5 mmol∙L–1海藻糖。图中数值代表来自 3 个生物学重复的平均值±SD (n=3)。

图中标以不同小写字母的柱值表示差异显著(P<0.05) (Student-Neuman-Keuls)。 

CK: Irrigation; CK+Tre: Irrigation+0.5 mmol∙L–1 trehalose; DS: Drought stress; DS+Tre: 

Drought stress+0.5 mmol∙L–1 trehalose. Values represent means±SD (n=3) from three 

biological replicates. Bars labeled with different lowercase letters indicate significant 

differences (P<0.05) (Student-Neuman-Keuls). 

 




