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植物体内自由基清除剂抗坏血酸研究进展

闫慧芳!夏方山!王明亚!毛培胜
#中国农业大学动物科技学院 草业科学北京市重点实验室 中国农业大学草地研究所"北京

!''!9)

$

摘要!抗坏血酸"

,:;6<=>;,;>?

!

,:,

#作为植物体内一种重要的自由基清除剂!在减少膜脂过氧化作用对细胞造

成的损伤$增强植物抵抗逆境胁迫能力等过程中起着非常重要的作用%通过分析比较
,:,

的生物合成途径!总

结
,:,

参与细胞分裂与伸长$作为辅酶参与细胞壁的形成$光保护作用$作为电子传递与信号转导的载体等生理

功能!系统阐述
,:,

在植物逆境胁迫"主要包括温度胁迫$盐胁迫$生物胁迫等#中的保护机制及功能!强调
,:,

研究对于了解自由基清除剂在植物抗逆性作用以及清除自由基机理方面具有重要作用%本研究提出在牧草种子

劣变方面
,:,

研究的不足!并分析展望了
,:,

研究发展的趋势%

关键词!抗坏血酸&自由基清除剂&逆境胁迫

中图分类号!
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文献标识码!

,

!!!

文章编号!
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!!

抗坏血酸#

,:;6<=>;,;>?

"

,:,

$又叫维生素
.

#

5>CDE>F.

"

5;

$"是植物体内的重要抗氧化剂之

一"它具有水溶性"能够清除植物各项代谢过程中产

生的自由基"减少膜脂过氧化作用对细胞造成的伤

害&

!

'

(

,:,

有
0A

型和
GA

型两种异构体&

"

'

"其中
0A

型异构体即维生素
.

"能够治疗坏血酸病"

GA

型异构

体无治疗坏血酸病的作用"但两者均具有抗氧化功

能(

,:,

广泛存在于高等动物)藓类和藻类等光合

真核生物的细胞质)液泡)叶绿体)线粒体和细胞壁等

结构内"其在叶绿体中的浓度可达到
"'EE67

*

0

%!

(

,:,

作为植物细胞内的一种己糖内酯类化合

物"在植物细胞分裂与生长)细胞壁组成和光合作用

等正常生长发育代谢活动以及抵御逆境胁迫的抗氧

化保护等方面具有重要的功能"特别是其作为抗氧

化剂对逆境胁迫下植物细胞老化的调节功能"成为

近些年来研究的重点(研究表明"植物体中
,:,

的

含量与抗逆性呈正相关"细胞中
,:,

含量增加可以

增强植物耐盐耐旱耐热等能力&

)

'

(因此"对
,:,

在

植物抵抗活性氧自由基伤害过程中的生理作用及其

与植物抗逆性的关系进行研究具有重要的意义(

!

!

抗坏血酸的生物合成途径

B'

多年前"

,:,

在动物细胞中的合成途径就已

经被研究清楚"但其在植物体中的合成途径却一直

倍受争议"曾经有很多学者提出了
,:,

的碳链倒位

途径#

2FHI<:>6F*DCJKD

L

$)邻酮醛糖途径#

M:6FI

*DCJKD

L

$)

0A

半乳糖途径#

0A

N

D7D;C6:I*DCJKD

L

或

1E><F6OOAPJII7I<*DCJKD

L

$和糖醛酸途径#

/<6F>;

D;>?:*DCJKD

L

$等学说&

#

'

(目前能够被广泛认可的

植物体内
,:,

的合成途径有
#

种"分别为糖醛酸途

径)

0A

半乳糖途径)肌醇途径和
0A

古洛糖途径(

GDHA

I

L

等&

&

'用拟南芥#

!"#$%&'

(

)%)*+#,%#-#

$悬浮细胞

做研究发现"半乳糖醛酸是植物体内
,:,

合成的底

物"并由此认为植物中
,:,

的合成途径是糖醛酸途

径(

0A

半乳糖途径也被称为
1E><F6OOAPJII7I<

途

径"是由
PJII7I<

等&

$

'在前人研究工作的基础上总

结后提出的"他们认为该途径在
,:,

的合成中起着

重要作用"这一合成途径在研究含有来自草莓

#

."#

/

#"%##-#-#))#

$果实的
GA

半乳糖醛酸还原酶

基因的拟南芥试验中得到了证实&

B

'

(肌醇途径是指

肌醇在肌醇加氧酶的作用下生成葡萄糖醛酸"葡萄

糖醛酸参与糖醛酸途径并促进植物
,:,

的合成&

(

'

(

在用拟南芥研究
,:,

代谢模式中发现"植物细胞中

存在古洛糖酸"研究者认为植物中存在一个表异构

酶"可以催化
0A

古洛糖醛酸
A!

"

#A

内酯与
0A

半乳糖

醛酸
A!

"

#A

内酯的相互转化(研究发现&

9

'

"烟草

#

0%1'*%#-#*#$#123

$和生菜#

4#1*51#)#*%5#

$中的

0A

古洛糖醛酸
A!

"

#A

内酯氧化酶基因可以促进
,:,

含量的提高(由此可见"

,:,

通过多种合成途径共

"
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同维持植物自身的正常生长发育"并保证和增强植

物对生态环境的适应性(

"

!

#$#

的生理功能

,:,

作为植物体内一种重要的自由基清除剂"

在植物生长发育及代谢方面起着重要作用(前人众

多研究证实了
,:,

可以参与植物细胞的分裂与伸

长)作为辅酶参与细胞壁的形成)对光合系统有保护

作用)作为电子传递和信号转导的载体"维持细胞氧

化还原状态平衡等(特别是近些年来"有关其与植

物抗逆境胁迫关系的研究受到很多学者的青睐"成

为该领域研究的重点关注对象(

"8!

参与细胞分裂与伸长
!

细胞中
,:,

含量的

高低与该细胞的生长状态有关&

!'

'

"一般认为"分裂

活动旺盛的细胞中
,:,

的含量要高于非分裂状态

的细胞(抗坏血酸氧化酶 #

,:;6<=DCI MT>?D:I

"

,MU

$主要存在于细胞壁中"其活性随着细胞分裂

活跃程度的降低而升高(研究表明"

,MU

和编码该

酶的
E+4,

的活性在细胞分裂时期较低"在细胞非

分裂时期则较高&

!!

'

(可见"细胞中
,:,

与
,MU

的

含量呈负相关"这一结果是因为
,MU

具有氧化性"

可以氧化
,:,

"致使细胞
,:,

含量降低(

,:,

是细胞分裂所必需的"它参与具有调节细

胞 周 期 进 程 功 能 的 富 羟 脯 氨 酸 糖 蛋 白

#

V

L

?<6T

LS

<67>FIA<>;JW7

L

;6

S

<6CI>F:

"

V+W*:

$的脯

氨酸羟化作用(众多研究者发现"外源
,:,

可以促

使处于分裂期的感受态细胞由
W

!

期进入
1

期"使

不活动中心细胞数量减少"并且当细胞中
,:,

含量

不足时"蛋白质的脯氨酸羟化作用会受到抑制"进而

使细胞分裂进程受阻&

!"

'

(黄文敏等&

!)

'对外源
,:,

促进烟草细胞分裂的研究表明"

"EE67

*

0

%!的

,:,

可以使烟草细胞分裂生长速率加快)可溶性蛋

白含量增加)细胞膜透性降低)丙二醛#

XD76F?>D7A

?IJ

L

?I

"

XG,

$含量降低)

,:,

和谷胱甘肽#

W7RCDA

CJ>6:I

"

W1V

$含量维持在较高水平"这说明
,:,

在

促进细胞分裂和生长)减轻逆境胁迫下细胞膜所受

的伤害和膜脂过氧化作用)延缓细胞衰老等方面起

着重要的作用(

相关研究认为"

,:,

和
,MU

在细胞生长伸长

过程中具有重要的调节作用&

!#

'

(

,:,

调节细胞伸

长是通过酸生长理论&

!&

'或
,Q,

等植物激素介

导&

!$

'来刺激细胞伸长的(细胞生长过程中细胞壁

在
,MU

的作用下产生
XG,

"

XG,

被结合在质膜

上的细胞色素还原产生
,:,

"还原后的
,:,

再通

过电子的跨膜运输被转运到质外空间(同时"

,:,

促进细胞伸长的作用还通过控制细胞壁蛋白和多糖

的交联)木质素单体聚合作用调节胞壁木质化和

.D

"Y水平来完成(

ZDC6

和
3:D[D

&

!!

'报道"细胞伸长

过程中"

,:,

)

,MU

活性及相关的
E+4,

含量均升

高(

"8"

作为辅酶参与细胞壁的形成
!

作为羟脯氨

酸的辅酶"

,:,

参与了细胞壁结构的形成(细胞壁

结构的骨架物质
V+W*:

"是细胞壁的重要组成成

分"当细胞遭到病虫害或其它损伤时"细胞将会通过

脯氨酸羟基化作用形成
V+W*:

&

!B

'

(

,:,

作为肽

基
%

脯氨酰羟基化酶和肽基
%

赖氨酰羟基化酶的辅

酶在脯氨酸和羟赖氨酸的合成中起到催化作用"进

而参与
V+W*:

的合成(

,:,

还可以直接参与诱导

V+W*:

的合成&

!(

'

(另外"

,:,

是一些植物激素如

赤霉素)花青素)乙烯等物质合成代谢中的辅酶&

!9

'

(

因此"

,:,

对植物生长发育具有重要的生理作用(

"8%,:,

的光保护作用
!

,:,

在植物光合作用

过程中起着十分重要的作用(当植物处于高强度的

光照条件下时"植物进行光合作用"吸收光能"产生

氧气"并伴随着电子传递"该过程中会产生大量的活

性氧#

+ID;C>HI6T

LN

IF:

S

I;>I:

"

+M1

$(光合作用中

+M1

的产生途径主要包括
M

"

光还原过程形成的

*

M

%

"

"

M

"

接受激发态能量后形成的单线态氧"光呼

吸过程中过氧化物酶体内形成的
V

"

M

"

&

"'

'等(

,:,

参与细胞中
+M1

的清除既可以是直接

的"也可以是间接的(

,:,

除了作为
,*T

的辅酶

清除光系统
#

#

*12

$氧气还原形成的
V

"

M

"

外&

"!

'

"

还是光保护过程叶黄素循环#

UDFCJ6

S

J

L

77.

L

;7I

$中

紫黄质去环化酶#

5G3

$的辅酶"在环氧化过程中起

到非常重要的作用&

""

'

(其促使
5G3

作用下紫黄素

脱环氧化生成环氧玉米黄素"环氧玉米黄素进一步

脱环氧化生成玉米黄素"参与光系统
$

的非光化学

淬灭"将多余的光能转化为其它形式的能量散

失&

")

'

(如沙棘#

6%

((

'

(

+#7"+#3-'%&7)

$等旱生植

物果实中
,:,

含量极高"这是植物为适应干旱环境

而进化的结果(外源
,:,

可以启动干旱胁迫下欧

李#

87"#)2)+23%,%)

$叶片细胞的叶黄素循环"产生

大量内源
,:,

"增加叶黄素循环中玉米黄素的含

量"提高
5G3

的表达水平"进而提高植物的抗胁迫

能力&

"#

'

(另外"液泡膜和质膜上含有
,:,

所依赖

B#"!
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!

"'!)

的细胞色素
=&$!

"在植物细胞光合作用过程电子传

递中占有重要作用(因此"

,:,

在光合作用中起清

除
+M1

和消除多余电子的作用(

但是"细胞中含有过量的
,:,

会加剧其自身氧

化"其含量维持在一个安全浓度是保护细胞不受损

伤的关键(研究表明"黄瓜#

82123%))#*%52)

$)甜瓜

#

8937,'

$和萝卜#

:#

(

+#-2))#*%52)

$叶绿体中过量

的维生素
.

加剧了电子的传递速率"使膜脂过氧化

程度加深&

"&A"$

'

(

*D;[I<

等&

"B

'认为"

,:,

能够加速

氧化可能是因为细胞中存在着与
,:,

偶联的不协

调氧化还原系统"这一偶联作用阻止了
,:,

对超氧

阴离子等自由基的清除"或者是较高浓度的外源

,:,

激活了细胞内的脂氧化酶"促使膜脂中不饱和

脂肪酸加速氧化(

"8&

作为电子传递和信号转导的载体!维持

细胞氧化还原状态平衡
!

逆境条件下"植物体

内代谢过程中的电子传递链很容易遭到破坏"尤其

是光合作用中的电子传递"而
,:,

和
W1V

在叶绿

体
KDCI<AKDCI<

循环中能以协同作用清除光呼吸反

应产生的
+M1

&

"(

'

(

,:,

被认为是调节细胞氧化还

原状态中的重要信号物质"在光合系统)线粒体的电

子传递及减轻逆境对植物伤害等过程中发挥重要功

能&

"9

'

(

氧化还原过程中"

,:,

是光系统
$

的电子供

体"其氧化产物
XG,

可以作为光系统
#

的电子受

体参与电子的跨膜运输"清除自由基"从而达到恢复

植物体内氧化还原势稳态平衡的效果&

)'

'

(研究表

明"细胞中
,:,

的含量)氧化还原状态#

,:,

!

GV,

$及与其合成代谢相关的酶活性变化在植物抵

抗逆境环境中发挥着不可替代的作用&

)!

'

(盐胁迫

下"植物细胞中
,:,

含量降低"

,:,

!

GV,

比率降

低"相关酶
,*T

和
XGV,+

活性降低"从而导致植

物抵抗逆境胁迫的能力下降&

)"A))

'

(而适宜浓度的外

源
,:,

处理植物可以降低细胞内
XG,

和
V

"

M

"

含量"提高
,*T

)

XGV,+

)

GV,+

和
W+

等酶活

性"增加
,:,

!

GV,

比率&

)#

'

(

,:,

氧化后的产物

GV,

能够形成胞壁草酸"草酸与细胞间隙中起信

号转导调控作用的
.D

"Y结合形成结晶&

)&

'

"通过控

制细胞中
.D

"Y的含量来间接调控多种代谢和基因

的表达&

)$

'

(同时"

GV,

信号传导途径在低温诱导

烟草早花过程中有一定作用&

)B

'

(

研究还发现"植物细胞质外体中
,:,

的含量及

氧化还原状态对植物抵抗逆境胁迫也起着不可忽视

的作用&

)(

'

(质外体中的
,:,

作为一种氧化还原缓

冲剂"是抵抗外界环境氧化胁迫的第一道防线"主要

用于抵抗大气污染物等对植物细胞造成的伤害"从

而保护细胞质膜的完整性(因此"细胞中含有较高

浓度的
,:,

可以增强植物对逆境环境的抗性能力(

%

!

#$#

参与植物逆境胁迫

植物处于正常生长条件下时"各项生理代谢过

程产生的自由基维持在安全水平"不会对植物细胞

造成任何伤害"但是当其遭受强光刺激)干旱)盐碱)

极端温度)营养缺乏等其它胁迫环境条件时"细胞内

多种电子传递链就会产生活性氧"如过氧化氢)超氧

阴离子和羟自由基#

V

L

?<6T

L

7+D?>;D7

"

MV

*$等(

过量的
+M1

超过植物固有的抗氧化能力"便会对细

胞造成氧化胁迫(植物体内
+M1

代谢水平取决于

其产生和清除之间的动态平衡"当外界条件发生变

化时"这种平衡可能会被打破(生物体内
+M1

的积

累和膜脂过氧化是需氧生物遭受逆境伤害的重要特

征(

植物为了适应不断变化的环境"体内进化出了

复杂的抗氧化系统"如随着干旱胁迫程度的加深"苹

果#

;#,2)

(

23%,#

$组织的
,:,AW1V

循环系统防御

能力达到最大后开始下降&

)9A#'

'

(

,:,

除了在维持

植物正常生长和代谢方面起着重要作用外"还是该

抗氧化系统中的一种重要抗氧化剂"在植物抵抗逆

境胁迫)保护细胞免受逆境伤害方面也发挥着重要

的生物学功能(

%8!,:,

参与温度胁迫
!

高温条件下"植物细

胞的膜结构是
+M1

攻击的主要目标"多数研究认

为"自由基是通过膜脂过氧化作用对细胞膜造成伤

害的"表现为膜通透性增大"电解质渗漏增多"抗氧

化物质及相关酶活性变化等&

#!A#&

'

(另外"高温还破

坏了植物光合作用中的光系统
$

#

*1

$

$和类囊体

膜"阻断了电子传递的通路"抑制光合作用进行(

植物体内
,:,

主要通过叶黄素循环和抗坏血

酸
A

谷胱甘肽循环#

,:;6<=DCIAW!RCDCJ7>6FI

"

,:,A

W1V.

L

;7I

$两大系统来清除逆境胁迫下植物细胞

内产生的
+M1

"使细胞内氧化还原状态得以维持"

保护细胞免遭侵害(研究表明&

#$

'

"高温胁迫下"苹

果细胞内
,:,

含量下降)

W1V

含量上升"而施用适

宜浓度外源
,:,

后"细胞内
,:,

含量明显增加"

W1V

含量下降"抗氧化物酶活性下降受到抑制"丙

(#"!
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二醛含量和膜透性增加得到缓解"这说明
,:,

主要

通过
,:,AW1V

循环对细胞内
,:,

和
W1V

这两种

物质产生不同影响"起到提高苹果组织热稳定性的

作用(

外源施用
,:,

或
,:,

的合成前体
0A

半乳糖内

酯后"水稻#

<"

=

>#)#*%5#

$根部和茎部细胞内的

,:,

含量显著提高"植株的抗寒能力得到增强&

#B

'

(

最新研究从番茄#

4

=

1'

(

7")%1'-7)12,7-*23

$细胞中

分离到的类囊体膜抗坏血酸过氧化物酶基因
47?

*!@A

如果在植株中表达沉默"则植株内
,*T

的活

性降低"

V

"

M

"

的含量升高"因此"

47*!@A

基因的

成功表达对叶绿体等细胞超微结构具有保护作用"

可使其免受低温的破坏&

#(

'

(

%8",:,

参与盐胁迫
!

盐胁迫是植物在自然界

中所受的典型胁迫之一"对植物细胞造成伤害主要

因为离子平衡被破坏(盐胁迫对植物造成的伤害表

现在光合作用过程中叶绿素和类胡萝卜素受损"气

孔关闭"光合速率下降%细胞呼吸作用增强"能量消

耗增多%细胞内蛋白质合成受阻"分解加速"导致蛋

白质含量减少%代谢过程中有毒有害物质积累对细

胞造成毒害作用等"严重的可使细胞代谢紊乱"甚至

导致组织和细胞的死亡&

#9A&'

'

(

,:,

可以缓解盐胁迫对植物造成的损伤"如何

文亮等&

&!

'对盐胁迫下拟南芥野生型#

KC

$和抗坏血

酸突变体#

HC;A!

$的研究发现"

HC;A!

中
,:,

总含量

和
W1V

!

W11W

比值下降"

1MG

)

.,-

活性降低"而

KC

中
1MG

)

.,-

)

,*U

活性升高(外源
,:,

能够

缓解盐胁迫对小麦#

B"%*%123#7)*%523

$幼苗生长的

抑制作用"使幼苗根长)芽长得到提高"幼苗叶片可

溶性蛋白含量升高"细胞膜透性及膜脂过氧化产物

XG,

含量显著降低&

&"

'

(它还可以增强盐胁迫下大

麦#

6'"&72352,

/

#"7

$细胞液泡膜上
V

Y

A,-*D:I

和
V

Y

A**D:I

的活性"从而降低膜脂过氧化作用对

细胞造成的伤害&

&)

'

(这一结果与在水稻&

&#

'和番

茄&

&&

'等中的研究结果相似(

同时"

,:,

参与了种子萌发过程中贮藏物质的

转化"研究表明&

&$

'

"外源
,:,

弥补了高盐条件下小

麦种子中由于自身合成维生素能力受抑制而导致的

含量不足"增强了小麦的抗盐能力(

,:,

参与了植

物细胞内
+M1

代谢的清除"增强了逆境胁迫下植物

的抗逆性(

%8%,:,

参与微生物胁迫
!

植物在生长过程中

会受到许多微生物的干扰与影响"某些微生物可对

植物造成致命胁迫(

QD<CJ

等&

&B

'用两种不同的致病

真菌侵染拟南芥抗
,:,

缺失突变体
HC;!

和
HC;"

来

研究
,:,

缺失对生物胁迫的作用"结果表明"

HC;!

被感染后"细菌和菌丝的生长明显受到抑制%而
HC;"

被感染后"真菌的生长也受到抑制"这表明
,:,

缺

失对病原有一定的抗性(

%8&,:,

参与的其它过程
!

,:,

作为抗氧化

剂"对逆境条件下植物所受的自由基侵害有一定的

缓解作用(外源
,:,

处理逆境胁迫下的植株幼苗"

幼苗细胞内
1MG

和
*MG

的活性升高"

W1V

和
,:,

的含量增加"

XG,

含量和膜透性增加的幅度减小"

外源
,:,

能够缓解植株生长所受的抑制作用&

&(A&9

'

(

分离的沙打旺#

!)*"#

/

#,2)#&)2"

/

7-)

$悬浮细胞液

中不添加和添加
,:,

时"

XG,

含量比分离前分别

增加
!8(

倍和
'8(

倍"

,:,

对膜质的过氧化具有抑

制作用"能够降低脂质过氧化作用产物
XG,

的含

量"延缓细胞衰老"起到稳定细胞膜结构)保护细胞

的作用&

$'

'

(另外"研究报道&

$!A$"

'

"

,:,

还可以抑制

多酚氧化酶#

**M

$的活性"防止果品加工过程中由

于
**M

而导致的果实褐变"对果品加工保存起到至

关重要的作用(相似的结果在黄瓜&

$)

'和闽楠

#

@+'7$7$'2"-7%

$

&

$#

'种子研究中也有发现(

适宜浓度的
,:,

浸泡老化小麦种子后"种子发

芽率)发芽力明显增加"幼苗电解质渗漏降低"

XG,

含量明显减少"其中
&''E

N

*

0

%!

,:,

处理效果最

为显著&

$&

'

"这说明
,:,

对老化后小麦种子脂质过

氧化有缓解作用(

,:,

还能够使老化的辣椒#

8#

(

?

)%123#--223

$等种子活力指数得到显著提高&

$$

'

(

另外"

,:,

还能起到保护
G4,

"缓解大分子受

伤的作用"如马爱国和刘四朝&

$B

'在用
'8!'

和
'8"&

EE67

*

0

%!

,:,

溶液培养
VI7D

细胞
#!J

后"发现

细胞抗氧化系统清除
+M1

的能力增强"细胞中

G4,

表现出较强的抗氧化损伤能力(

&

!

小结与展望

,:,

作为植物细胞中存在的重要抗氧化物质"

研究者对其在植物体内的合成途径虽然有了很深的

研究"并形成了几种不同的
,:,

合成途径论"但是

究竟哪一种才是正确途径还有待进一步研究(

,:,

作为
,*T

的辅酶"在植物抵抗逆境胁迫

方面起着重要的抗氧化作用"有关其清除自由基的

机理研究较多"主要集中在叶黄素循环和
,:,A

9#"!
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$
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!
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W1V

循环上(同时"有关
,:,

在植物正常生长代

谢过程包括细胞的分裂生长)细胞壁的伸长)参与光

合作用和参与信号传导等方面的研究也较为深入(

然而"有关
,:,

对植物抗氧化功能影响方面的

研究多数集中在其对作物和蔬菜幼苗逆境胁迫下酶

系统变化的作用上"而在牧草作物特别是牧草种子

方面的研究较少(最新研究发现"抗坏血酸过氧化

物酶#

,*T

$某个或某些基因的表达与
,:,

在植物

抵抗逆境胁迫中的作用有关"若牧草或作物种子中

也能够找到某个基因来调控或缓解种子自然老化或

劣变的过程"这将对种子贮藏)保存活力和延长寿命

有很大的意义(因此"有关
,:,

在其他作物"包括

饲料作物及牧草中的应用以及种子劣变过程中的生

理机制还有待于进一步深入研究和探讨(
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