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摘要 :植物体的表型特征是其基因与生态因子二者共同作用的结果 ,生活在荒漠生境中的植物由于遭受相同的自然选择压力 ,

在外部形态、内部结构、生活史特征、生理特性、次生代谢产物的合成以及大分子物质的诱导产生等诸多表型方面均表现出高度

趋同的现象。随着研究手段的改善 ,对植物趋同适应的研究已逐渐深入到了分子水平。研究荒漠生境中植物的趋同适应对于

人们深刻地认识和理解植物与环境间的相互关系及其分子基础 ,以及利用功能基因改良重要作物的抗逆性等将会产生深远的

影响 ;对极端干旱环境下特殊次生代谢产物的定向发现及重要先导化合物的筛选等有着重大的指导意义 ;同时对我国的西部开

发及干旱区的生态恢复亦有重要的参考价值。
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Convergent adaptation of desert plants to their arid habitats
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Abstract :Plant phenotypes are controlled both by its genetic and environmental factors. Desert plants are of similar adaptation

ways to their extremely arid living conditions as far as their morphological traits , life history strategies , photosynthesis

characteristics , alkaloid accumulation and stress shock proteins induction are concerned , which can deepen our recognition of the

mutual relationship between plants and their habitats , can help us to find and select some functional genes to improve the

capability of photosynthesis and the resistance to environmental stresses of some important crops , and can illustrate us a reasonable

way to find some special natural productions of plants under extremely arid conditions. It is also of some important reference value

in ecological restoration in arid regions.
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干旱少雨 ,蒸降比悬殊是干旱荒漠的显著特点。依地表组成物质 ,荒漠可划分为沙漠、岩漠、砾漠、泥漠、

盐漠等[1 ]。世界陆地面积的 1Π3强处于干旱或半干旱气候带 ,全球沙漠及沙漠化土地共 477314万 km
2

,占全

球土地面积的 31 %。按其性质 ,极端干旱荒漠占 1315 % ,沙化程度很高的占 46 % ,中等程度的占 3915 %。按

各洲分布 ,非洲沙化面积占 58 % ,美洲为 1915 % ,亚洲为 37 % ,澳洲荒漠达 80 % ,而欧洲仅为 915 %。最近的研

究表明 ,大规模的经济损失和人类苦难与沙漠化有关[2 ]。事实上干旱、半干旱区沙漠化问题已成为威胁人类

生存环境的主要因素[3 ]。研究植物对干旱荒漠环境的适应 ,有助于更好地理解植物与环境之间的相互关系 ,



对沙漠化土地的人工防治 ,对干旱区的生态恢复及资源的可持续利用具有深远的意义。

干旱可以是永久的 (如在荒漠区) ,也可以是季节性的 (如在干湿季节分明的地方)或是不可预测的 (如在

许多湿润的气候区中) [4 ]。干旱对植物的影响不尽相同 ,可表现为使植物体体积变小、生理活性减弱、产量降

低 ,甚至可以导致植物死亡。在湿润气候区 ,偶遇短暂的无雨期对植物很可能造成极其严重的影响 ,其后果甚

至可以超过长期滴雨未降的干旱荒漠。在一些干旱区 ,降雨的现象几乎是偶然的 ,有些地方实际上是终年不

雨 ,但当地的植物种群却能籍特殊的适应机制顽强地生存并繁衍着。干旱荒漠中自然生长的植物 ,通常具有

耐受长期干旱环境的特殊能力 ,Callaway
[5 ]

, Callaway & Aschehoug
[6 ]等指出 ,一群落中的物种一般都具有对特

定物理环境的相似的适应性。干旱区植物群落的区系组成 ,由于所处的地理环境和地史原因而具有明显的差

异 ,但由于长期适应于干旱荒漠环境 ,在相同或相近的选择压力下 ,植物在外貌形态、内部结构、生活史特点、

生理特征及发育等诸多方面都表现出相似性 ,呈现出干旱荒漠环境中植物类群趋同适应 ( Convergent

adaptation)的现象。植物表型是由遗传和环境两方面因素共同作用的结果 ,但由于每一物种的遗传基础不同 ,

因而在对其环境的趋同适应过程中 ,又各有特点 ,即适应的具体途径又必然是多样的。

在进化过程中植物受环境作用而发生变异 ,经自然选择而保留有利于物种生存的性状 ,因而适应总是趋

向于与环境的协调。植物对干旱荒漠的适应有着异常悠久的历史 ,究其渊源一直可追溯到原始水生植物的最

初登陆 ,植物在由水生环境向陆生环境演进过程中极其关键的限制因子之一就是能否适应干旱裸露的陆地环

境。较高等的类群比较低等的类群有着更加完善的适旱机制 ,被子植物以其多样的适旱途径而称霸于当今的

陆地环境。适旱能力的增强是生物进化最为显著的特征之一。对干旱的适应也发生在植物个体发育的过程

中 ,绝大多数植物的营养体较其种子含有更多的水分 ,种子常以其耐干化的特性形成潜在种群而度过严酷的

干旱季节[7 ] ,所以对干旱的适应在植物界是一个十分普遍的事实。

1　形态结构水平的趋同适应

在对植物适旱机制的研究过程中最早引起人们注意的是植物的形态适应 ,早在达尔文的《物种起源》一书

中就已有了这方面的论述 ,维持水分平衡是保证旱生植物生存繁育的首要条件[8 ]。由于水分散失和植物水分

吸收的主要器官分别是叶和根 ,故对植物形态适应的研究主要集中在了叶和根两个器官上 ,适应于干旱环境

的叶片有助于保持植物体内的水分 ,而根对干旱环境的适应则趋向于积极地从环境中获得水分。

Oppenheimer[9 ]较系统地总结了近 20项有利于旱生植物适应于其生存环境的形态特征 ,如通过减小叶面积 ,减

少叶片数目 ,减小气孔密度 ,增加叶面角质层厚度 ,产生躲避辐射特征 (调节叶位)等以减少体内水分的散失 ;

通过器官早期的木质化 ,肉质化 ,积累粘液等方式以提高植物抗脱水的能力[10 ]。随着入射光的移动 ,植物叶

片尽量保持与入射光线平行 ,以最大程度减少叶平面接收到的太阳辐射[11 ]。遭受水分胁迫的阳生植物大豆

( Glycine max) [12 ]和适应于遮荫生境的野豌豆 ( Oxalis oregana) [13 ]突然暴露于强光时 ,二者均会通过避光运动消

除或缓解光抑制发生 ;而禾本科植物的叶则能因其上表皮泡状细胞的失水而导致叶片卷合 ,从而使有效叶面

积减小 ,减缓因叶面蒸腾而导致的水分亏缺 ,以便适应干旱缺水的环境[14 ]。生长于干旱沙漠的植物根中 ,皮

层细胞层数减少 ,从而缩短了土壤和中柱之间的空间距离 ,有利于根的吸水 ;其凯氏带占据了整个内皮层细胞

的径向壁和横向壁 ,比中生环境下植物的凯氏带要宽得多 ,这对生长在砂土环境中的植物来说 ,是一种适应特

征[15 ]。20世纪 60年代末期进一步的研究指出在多年生旱生植物中 ,有通过增大根Π冠比来适应环境的明显

趋势[16 ,17 ]。其伸长的根一般有两种类型 :在几无降水而土层深厚的干旱环境中 ,植物主要趋向于形成主根明

显的直根系而从土壤深层获得地下水以供植物生命所需 ;而在有季节性降水的环境中 ,根系则趋向于主根不

明显而侧根发达 ,借分布浅而广的根系 ,植物可在降雨期迅速、高效地捕获土壤浅层的水分 ,并及时地储存在

肉质化的器官中 ,以备旱期利用。荒漠中 1年生植物根系规模一般较小 ,且常以形成拥有较大表面积的须根

系为特征[18 ]。旱生植物常具较发达的输导组织 ,往往具有较大口径的导管。干旱生境中植物的这些共性都

与增强吸水及保水能力和降低体内水分散失密切相关。

2　生活史策略水平的趋同适应
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植物对环境的适应主要体现在不断地提高对环境的适应性 ,并能够成功地完成其生活史过程。在自然选

择的作用下 ,植物生活史的各环节必然要作出相应的生物学响应 ,以最大限度地适合环境 ,于是构成了一物种

有别于它物种的生活史策略。物种的生活史策略是物种维持生长和繁殖的资源最佳分配方式。物种的适应

性不仅表现在形态结构上 ,而且也体现在其生活史特征上[19 ,20 ] ,生活史特征在一定意义上决定了一个种适合

度的大小。而当环境压力相同或相近时 ,生活于其中的物种的生活史策略有明显趋同的现象。

有关生活史策略的研究始于 20世纪 50年代 Cole的工作 ,他比较分析了一次性繁殖和多次性繁殖生物在

进化上的意义 ,认为前者较后者更为进化[20 ]。Cole开创性的研究在生物学界曾掀起了一个有关研究生活史

策略的热潮。据统计 ,在 1975～1979年间就有 24家期刊共收录了 138篇该领域的文章[21 ]。进入 20世纪 80

年代后人们对该领域的关注有增无减 ,仅 1999年就发表了至少 141篇该领域的文章。

Wilbur指出生活史特征应包括繁殖效率、繁殖期长短、初次繁殖年龄和结实力等[22 ] ,并于 1976年又提出

繁殖策略的概念 ,将植物生活史划分为 3个时期 : (1)种子萌发 ,幼苗发生和成熟植株的存活 ; (2)开花 ,包括花

量 ,花序着生位置 ,开花时机以及与传粉者的协同进化关系 ; (3)结实 ,包括种粒大小 ,种子数量 ,种子成熟时

间 ,种子散布和土壤种子库 (比如种子寿命) [23 ]。为了讨论方便起见 ,本文暂将植物的生活周期划分为 3个阶

段 ,即 (1)种子萌发与植物营养生长期 , (2)结实期 , (3)散布期。

211　种子萌发与植物营养生长期

在植物的生活周期中 ,种子萌发与植物营养生长期很关键 ,因这两个时期植物有机体的死亡率最高。幼

苗建成与否将会直接影响到物种的生存与分布。种子休眠是寻求最佳萌发时机的过程 ,一般认为在土壤中种

子寿命长的种 ,其种粒较小 ,种子大小、休眠和寿命间的关系有赖于种子的休眠机制 ,休眠程度与种粒大小成

反比[24 ]。有关理论模型也证明 ,增加环境的不确定性将必然导致生长季节中 1年生植物种子自然休眠比例

的增加[25 ,26 ]
,但在干旱荒漠环境中这条理论似乎并不完全适用。美国内华达沙漠研究所的 Frits Went对洛杉

矶以东沙地中的 1年生植物种子萌发习性进行了研究 ,结果表明除非以 16mm ,最好是用 25mm水分进行一次

性浇灌 ,否则实际上将无一粒种子萌发[27～29 ]。有工作证明在温带沙漠中 1年生植物种子不存在自然休眠现

象 ,个体的存活率只依赖于激活种子萌发的降水质量 ,对植株生长后期降水的依赖性很小[30 ,31 ]。在保证个体

成活率的条件下种子在生长季节中的自然休眠行为是一种极大的浪费 ,在生物进化中这种休眠行为是要被淘

汰的。黄培　的研究指出干旱环境中的胡杨 ( Populus euphratica) 、红柳 ( Tamarix spp . )及梭梭 ( Haloxylon spp . )

等高大乔木的种子亦无自然休眠习性 ,其种子是否正常萌发主要取决于土壤环境中是否有足够的适宜水分可

供萌发和生长所需 ,因此充足的水分是决定干旱荒漠环境中种子萌发的首要因素[32 ,33 ]。种子萌发的时间异质

性和连续性及在土壤中长期休眠的适应 ,待有适合的条件出现而部分萌发生长是沙区植物生存适应的重要对

策[34 ]。

对干旱荒漠中季节间降水不均匀性的长期适应 ,演化出了一类特殊的植物类群 ,即短命植物 (ephemeral

plant) ,可分为一年生短命植物和多年生短生长周期植物两种类型 ,后者亦可被称为类短命植物

(ephemeroid) [35 ]。在亚洲、非洲及美洲的干旱荒漠中均有短命植物分布 ,且可分为春雨型、夏雨型和冬雨型等

3种类型。其生活周期短暂 ,常常在 60～70d内即可完成整个生活史过程 ,以其高效的生命机制来充分地利用

干旱荒漠中温凉季节的降水 ,并在高温旱季来临之前形成成熟种子 ,以种子形式度过逆境。蒋瑞芬的研究指

出短命植物种子的萌发与土壤环境中的含水量成正相关[36 ]。十字花科的涩荠 ( Malcolmia scorpioides)和离子草

( Chorispora tenella)广布于我国西北各省、区及华北、东北等地 ,在其它生境中均为普通的温带中生植物 ,生活

周期较长 ,但在新疆准葛尔盆地短暂春雨的干旱荒漠中二者却成为 1年生早春短命植物[37 ]。有证据表明 ,短

命植物在恶劣条件下能以短的生活周期而逃避物种的灭绝 ;但当环境水分条件改善 ,气候较温和时 ,又能呈现

出类似 1 ,2年生草本植物的特征而与其环境高度协调 ,有理由怀疑它们是由 1 ,2年生植物在环境变化后特化

而成的[38 ]。这说明了短命植物是物种长期对季节间降水不均匀且温凉季节有较大降水量的干旱荒漠环境趋

同适应的结果。
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212　结实期

每一生物在其生活周期中都需要一定数量的适合资源 ,这些资源是以能量和营养物质的方式存在 ,不同

环境中的生物在各种活动中的资源分配也有所不同。理论研究指出 ,生活史和竞争应当对繁殖分配具有深刻

的影响 ,在开放生境中侵占种的适合度主要依赖于繁殖能力 ;而在拥挤生境中植物的适合度则主要取决于其

竞争能力的强弱[19 ]。生活史中只繁殖一次的植物 (1年生植物和多年生 1次性结实植物)应当比繁殖多次的

植物 (反复结实的多年生植物)有较高的繁殖分配。

Pianka认为处于变动的不确定气候下的物种倾向于短寿命 ,大量小种子的 r2对策 ,反之则倾向于长寿命 ,

低繁殖效力的 k2对策[39 ]。黄培　对各类植物生活型的研究表明 ,1年生植物在干旱荒漠区占有较高的比例 ,

且与环境的干旱程度成正相关[2 ]。一年生植物采取 r2对策来适应环境 ,而乔木类型如红柳 ( Tamarix spp . ) 、梭

梭 ( Haloxylon ammodendron , H. persicum) 、胡杨 ( Populus euphratica)等尽管其寿命较长 ,但仍然采取大量的小种

子的策略来占领环境 ,即亦属于 r2对策。干旱荒漠环境中植物种子适合于风媒传播 ,采取 r2对策与其散布媒
介的相对风险较大有密切关系 ,风传播的风险较大 ,浪费也大。大量结实则广泛而盲目地散布 ,这是对极不确

定的出苗机会的一种适应机制 ,而且小种子能够在多风的沙漠中避免被沙掩埋 ,从而在适宜的环境条件下能

凭借小种子中储存的有限养分迅速萌发并占据生境。这无疑是植物对干旱荒漠环境趋同适应的结果。在温

带荒漠 ,常会由于干旱、酷暑、霜冻等突发事件而造成植物死亡 ,相比之下密度的影响小 ,故 r2对策 (结实力强 ,

发育快)比 k2对策 (竞争力强 ,结实力低 ,发育慢)更为重要。繁殖后代与植物所处的群落演替状态有关 ,演替

系列早期的物种倾向于比晚期的物种个体小 ,而分配给种子和附属繁殖结构的生物量却大。例如一枝黄花

( Solidago spp . )的繁殖分配与植物个体大小和生境的成熟性成反比关系就是一个很好的例证[40 ]。Werner &

Platt在研究弃耕地和成熟草原中的 Solidago spp .的过程中发现种子大小与植物所处生境及其演替状态有关 ,

演替晚期阶段即成熟草原中的瘦果平均重量要比演替早期阶段即弃耕地中的重得多[41 ]。干旱荒漠基本上属

于演替初期的生境 ,不存在光照竞争 ,所以小种子更容易占据生境。

2. 3　散布期

种子散布是寻求最佳萌发空间的过程 ,是指种子借助某种外部力量 ,如风 ,水流等物理因素和哺乳动物、

鸟类、鱼类及昆虫等生物因素的空间传播过程。良好的散布能力与种子小型、具有良好的附属散布结构、生活

力持续时间短及固有的休眠习性差等综合特征相伴。干旱荒漠中大多数植物的种子都具有良好的散布结构 ,

如种翅、种毛、果翅、果毛等 ,分配到散布结构中的能量越多 ,则散布能力就越强。由于这些结构能缓冲种子下

落的速度 ,也就增大了种子散布的距离。在水平风速恒定的条件下 ,如果种子释放的高度越高 ,散布距离就越

大 ;下落速度越慢 ,上升气流的作用越大 ,远距离散布的机会也就越大。由于干旱荒漠中植被密度较低 ,且地

表蒸发量大 ,有足够的上升气流 ,这对种子的借风传播是十分有利的。在长期自然选择和物种进化适应的历

程中 ,干旱荒漠中植物的种子形成了许多利于风力传播的特征[42 ,43 ]
,新疆古尔班通古特沙漠中的绝大多数高

等植物 ,从乔木类型的胡杨 ( Populus euphratica) 、红柳 ( Tamarix spp . ) 、梭梭 ( Haloxylon ammodendro) ,到灌木类型

的沙拐枣 ( Calligonum spp . ) 、灌木蓼 ( Atraphaxis spp . ) ,以及草本类型的蒿 ( Artemisia spp . ) 、鼠毛菊 ( Wpilasia

carolasia) 、花花柴 ( Karelinia spp . ) 、猪毛菜 ( Salsola spp . ) 、沙蓬 ( Agriophyllum arearius ) 、刺沙蓬 ( Salsola

ruthenica) 、角果藜 ( Ceratocarpus arenarius) 、角果毛茛 ( Ceratocephalus orthoceras) 、大叶白麻 ( Poacynun hendersonni) 、

补血草 ( Limonium eximium) 、芦苇 ( Phragmites communis) 、三芒草 ( Aristida pennata) 、独尾草 ( Eremurus anisopterus)

等几十种植物都具有明显的适风传播的特征。

3　生理代谢水平的趋同适应

3. 1　荒漠植物碳同化途径的趋同

C3 植物中 C4 途径的发现是伴随着 C4 途径的发现而被发现的
[44 ]。20 世纪 60 年代中期 , Kortschack 和

Hatch分别在对夏威夷和澳大利亚甘蔗 ( Saccharum officinarum)的研究中 ,发现有一特殊的 CO2 固定途径 ,即 C4

双羧酸途径 ,后来的研究发现绝大多数热带和亚热带草本植物都有此途径。据统计 ,C4 植物在被子植物中共
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有 1324种 ,分属于 20科 ,其中禾本科 ( Gramineae)中最多 ,占已知总数的 75 % ,另外莎草科 (Cyperaceae) ,藜科

(Chenopodiaceae) ,大戟科 ( Euphorbiaceae) ,苋科 (Amaranthaceae)和菊科 (Compositae)等都有较多的数量[45 ]。随着

研究的日益深入 ,人们发现 C3植物和 C4植物的区分并非是绝对的[46 ] ,环境因子能导致 C3 途径向 C4 途径的

转化。Ueno等发现两栖类植物荸荠已经进化成在不同的生长条件下具有不同的光合途径 ,在陆生条件下表

现出 C4 代谢特征 ,而在水生条件下则表现为 C3 植物特征
[47 ]。Tease发现在高温条件下黄花菊类似 C4 途径的

特征表现增强[48 ]。Reiskind发现黑藻 ( Hydrilla)极易通过诱导出现类似 C4 途径的特征 ,从而提高 CO2 的同化

率[49 ]。

许多适应干旱环境的肉质植物 ,如仙人掌科 (Cactaceae) ,百合科 (Liliaceae) ,凤梨科 (Bromeliaceae) ,大戟科

( Euphorbiaceae) ,景天科 (Crassulaceae)的肉质化植物 ,都具有气孔稀少 ,下陷 ,夜间开放而白天关闭 ,经济用水

等生态学特点。其光合作用过程比较特殊 ,夜间气孔开放时 ,吸收并固定 CO2 形成苹果酸等有机酸 ,白天有

机酸释放出 CO2 供光合作用所需 ,此代谢途径被称为 CAM途径 ,即景天酸代谢途径。这种巧妙的经济用水与

光化学过程的协调 ,是植物对干旱 ,高温环境长期趋同适应的结果。最近的研究证明此种代谢途径中的有机

酸能中和植物在高温 ,干旱环境中代谢时所产生的氨类 ,以避免植物氨中毒 ,从而提高植物的适旱能力[50 ]。

禾本科植物中完全属于 C4 植物的画眉草亚科分布在热带 ,亚热带的干燥地区。黍亚科中 C4 型的细柄草

属在降雨量季节性变化大的热带季风地区较多。兼有 C3 ,C4 两型的黍属则主要分布在年平均降雨量多的美

洲大陆热带地区。从日本禾本科植物的分布来看 ,发现 C4 植物所占的比例从北海道的十胜为 2116 % ,到石垣

岛为 8216 % ,随南下而变高 ,与纬度和年均温度呈极显著的相关性。根据在缅甸、印度、斯里兰卡、巴基斯坦

的调查表明 ,尽管包括各种气候条件 ,但这些地区 C4 植物的比例高达 70 %～80 % ,生存在塔尔沙漠里的 85种

禾本科植物中有 84 种是 C4 型的。据在智利和加利福尼亚沙漠的调查结果 ,CAM植物占据了整个群落的

25 % ,在高等植物能生存的最干燥地区 ,CAM植物确实表现出高度的优势。总之 ,可以认为 C4 植物以其对高

温 ,强光及干燥条件的光合适应 ,使其分布在热带、亚热带为中心的干燥地区[51 ]
;CAM植物则借其对干燥条件

的光合和形态的双重适应 ,主要分布在沙漠里[52 ]。而 C3 植物在光合作用方面除光合适宜温度偏低以外 ,未

显示出其它的特殊适应 ,可能是因为在较低的温度下生长良好 ,或者获得了固氮能力 (如豆科植物) ,以及根系

发达 ,生活类型多样化等 ,适应了各自的生活环境 ,从而广泛地分布于以温带为中心的地区[45 ]。可见高等植

物光合作用碳同化途径的生态地理分布规律是植物对干旱环境长期趋同适应的结果。

312　荒漠植物次生代谢产物的趋同

旱生植物的生理趋同不仅表现在物种初生代谢的碳同化途径方面 ,而且亦体现为其次生代谢的趋同适

应。植物界的次生代谢产物种类繁多 ,方便起见就以生物碱为例来进行说明。生物碱是一类含氮的化合物 ,

1840年就有研究生物碱作用的文章报道[53 ]。生物碱是植物源生理活性物质中最大的一类 ,由于其多样的生

理功能 ,尤其是特殊的药理功效 (抗癌 ,抑制肿瘤 ,避孕 ,消炎抑菌等) ,而成为植物学 ,化学 ,药学等学科的研究

热点之一。20世纪 50年代已知的生物碱有 800种 ,60年代末已达 2000种 ,70年代末已知的生物碱种类超过

了 6000种 ,有人认为这个数目仅占植物界生物碱种类总数的 10 %～20 %
[53 ]。据不完全统计 ,在 1975～2000

年的 25年间就发表了 8919篇有关生物碱的研究论文。尽管生物碱的生物合成是受基因控制的 ,但每种植物

由于受环境的影响所产生的生物碱在浓度和数量上均有明显的变化。环境条件 (如光、温度、土壤湿度、海拔

高度、土壤养分等)既影响植物的光合、呼吸与蒸腾 ,也影响其生物碱的形成和积累。大量的研究表明 ,干旱环

境能促进植物生物碱的生物合成[54～56 ]。据Waller &Nowacki的报道 ,70 %以上的植物是不产生生物碱的 ,而在

荒漠植物区系中 60 %以上的植物都积累生物碱。金鸡纳树在雨季不形成喹宁 ; Kuzmenko和 Tikhvinska发现生

长在土壤相对含水量较高 (90 %)的大田里的烟草 ,只产生微量的烟碱 ,而生长在土壤相对含水量较低 (30 %)

的大田里的烟草烟碱的含量较高[53 ]。Sharapov的研究得出类似的结果 :在多雨年份羽扇豆 ( Lupinus)中生物碱

的含量比正常年份大大地减少 ,而在特别干燥的年份其生物碱的含量则明显增高[53 ]。许多实验结果表明热
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带干燥环境有利于罂粟 ( Papaver somniferum)生物碱的合成与积累。生长在夏季比较凉爽 ,生长在气候潮湿的

波兰的罂粟中吗啡的含量仅为 0136 % ,而在夏季炎热 ,干燥的匈亚利其吗啡含量却超过了 0141 %的水平 ,且

已证明降雨对罂粟吗啡碱的形成确实是个主要影响因子 ,因为生长在波兰和前苏联相同纬度下的同一个品

种 ,生长在前苏联干燥的气候条件下的婴粟中吗啡碱的含量显著地高于波兰的种群[53 ]。Hofe M的研究结果

也指出干旱处理明显提高了 Tabernaemontana pachysiphon Stapf (Apocynunaceae)叶与根中生物碱的含量[57 ]。

4　分子水平的趋同适应

植物受水分胁迫时 ,体内脯氨酸与脱落酸 (ABA)的含量及 SOD等的活性会迅速升高的现象已多有报

道[58 ,59 ]
,作为渗透调节物质的脯氨酸及脱落酸在一定强度的胁迫条件下能提高植物的抗旱性能 ,这已是众所

周知的植物对干旱环境的趋同反应。对脱落酸的研究以前主要集中在细胞水平上 ,如通过对保卫细胞的作用

而影响到气孔的开闭等。近十年来由于分子生物学研究手段的渗透 ,对脱落酸的研究也逐步向分子水平深

入。大量可被 ABA诱导表达的基因———ABA应答基因 (RAB基因)已被克隆和分析[59～62 ] ,对多种 ABA诱导蛋

白及其性质和功能已做了深入的研究和报道[63 ,64 ]。

在对不同水分环境中生长的同种植物的对比研究之后 ,人们发现干旱环境能诱导多种植物产生一些特殊

的蛋白质 ,称之为逆激蛋白或脱水蛋白 (dehydrin) 。脱水蛋白的最初研究始于Mundy对水稻中 RAB21蛋白的

报道[65 ] ,后来人们发现谷物发育后期的胚胎或干旱胁迫下的幼苗中均能诱导大量的脱水蛋白得以表达 ,其含

量可达植物可溶性蛋白总量的 1 % ,其结构、功能以及基因表达与调控引起了植物学界的普遍关注 ,并成为最

近 10a来的研究热点之一 ,迄今为止至少已进行了 320例该方面的研究 (据发表结果的不完全统计) 。目前的

研究结果证明各种不同的植物脱水蛋白具有相似的结构、功能及表达调控机制。

脱水蛋白最主要的特征在于其结构上的保守性[66 ]。在对 55种完整的脱水蛋白氨基酸测序后发现 ,都含

有一个富含赖氨酸的片段 ,即 EKKGIMDKIKEKLPG,称之为 K片段 ,该片段可重复出现 ,不同的脱水蛋白中具

有不同拷贝数的 K片段 ,一般在 1～11个范围内变动。由 K片段可形成一个兼亲性 (amphypathic)的α螺旋。

从代谢和物种进化的角度来分析 ,目前多数学者认为脱水蛋白是植物对干旱胁迫的一种积极的适应性的保护

反应。

为了了解这些蛋白在植物逆境应答中的作用 ,Shinozaki & Yamaguchishinozaki
[67 ]

,Shinozaki 等[68 ]从拟南芥

( Arabidopsis thaliana)中克隆了 40多个干旱诱导基因 ,并将克隆到的基因序列与基因库中已知功能的序列相

比较 ,经分析后认为脱水胁迫诱导蛋白的功能大致可分为两种类型 ,一类是在植物的干旱抗性中直接起作用

的蛋白质 ,另一类是在信号转导和逆激基因表达过程中起调节作用的一类蛋白质 ,前者又可细分为五种 :第一

种是水通道蛋白。这类蛋白可通过改善细胞膜对水分的通透性 ,减小水分扩散的阻力而形成水运输通道 ,便

于从环境中积极主动地吸收水分 ,从而使处于脱水胁迫下的细胞能够保持一定的膨压 ,以维持植物的正常生

命活动。第二种是保护生物大分子以及细胞内膜系统的蛋白质。由于含有能形成兼亲性α螺旋的保守氨基

酸序列单元 ,故一般具有较好的热稳定性 ,并可创造一种起保护作用的水相环境 ,可防止其它蛋白质的进一步

变性 ,甚至能使已变性的蛋白质复性 ,特别是与已知的可溶性小分子溶质 ,如蔗糖、脯氨酸、甜菜碱等 ,联合作

用时 ,其保护作用会更为突出 ,因此有人认为这种蛋白实际上起着蛋白质分子伴侣的作用[68 ]。第三种是合成

渗透保护性物质的关键酶类。这类酶可通过诱导渗透保护性物质的生物合成来降低细胞的渗透势 ,促进植物

的水分吸收 ,提高植物抗干旱胁迫的能力。第四种是具有保护作用的酶类 ,如巯基蛋白酶等 ,此酶可降解已变

性的蛋白质 ,为新蛋白质的合成提供原料。第五种是具有解毒作用的酶类 ,如 SOD等 ,以还原消除植物在逆

境下所产生并积累的多余自由基 ,避免多余自由基对植物的损害 ,从而提高植物抗干旱胁迫的能力。

Godoy等的研究表明甘露醇处理番茄 ( Spinacia oleracea)时能诱导番茄 TAS14基因的大量表达 ,说明该基

因的表达很可能是受渗透调节控制的 ;而且当用外源氯化钠和 ABA处理时 ,同样也能诱导该基因的大量表

达[67～73 ]。脱水蛋白的表达不仅受环境的诱导而且其表达还具有组织特异性 ,TAS14基因在茎和叶中能大量

表达 ,但在根中的表达量却非常少。Marttila 等发现脱水蛋白的表达要受植物发育阶段的影响[74 ]。Shinozaki &
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Yamaguchishinozaki详细地研究了脱水胁迫下基因的表达调控 ,认为有 4 条信号传导途径 ,其中 2 条依赖于

ABA
[65 ,75 ]。

5　回顾与展望

回顾以往的研究历史 ,不难发现植物对干旱环境的趋同适应可体现在不同的层面上。迄今为止已由过去

描述性的静态研究发展到了现今定量的动态研究 ,由直观的形态适应的描述逐步深入到了对生活史特征、生

理生化代谢途径得研究以及对适旱的分子机制的探讨。以上各层次的研究尽管在产生时间上有先后之分 ,但

各个领域的研究工作目前仍然方兴未艾。随着多学科的交叉 ,分散而具体的工作逐渐转为综合。另一个特点

是研究过程中更加注重尺度效应 ,如在不同时空尺度上探讨植物种群的生活史特征[76 ]、渗透调节物质的积

累[77 ]、植物次生代谢产物的形成动态[54 ]
,C3、C4 及 CAM途径的时空转化规律[51 ]及逆激基因的时空表达特

性[78 ,79 ]等。第三 ,人们已不再满足仅对适应现象的认识 ,逐步深入的研究将揭示现象背后的实质性原因 ,但对

内在机理的捕捉和揭示依赖于各方面具体研究素材的不断充实和研究手段的不断深入。在此过程中已越来

越重视将人工控制下的实验结果与野外自然条件下的实验结果进行对比分析 ,使结果更具说服力。现业已证

明在 C3 植物中具有 C4 途径已毋庸置疑 ,但如何提高 C3 植物中 C4 途径同化 CO2 的强度 ,则是今后的重要研

究课题。目前国内外学者运用遗传育种和转基因等分子生物学手段成功地培育出具有高 C4 光合酶活性的

C3 植物 (大豆 ,烟草)的例子已有报道[80 ,81 ] ,并随着对脱水蛋白研究的深入 ,可望在不久的将来能够培育出高

光效、高产量、耐干旱的谷类作物品种。西部开发已成为我国的一项重要国策 ,如何进行西部干旱区的生态恢

复 ,如何做到西部资源的可持续利用 ,都是摆在人们面前急待解决的问题。

总之 ,对干旱环境下植物物种适应机制的研究以后仍将成为研究的热点问题 ,并逐渐走向解释阶段。研

究物种在多层次上与干旱环境的协调统一 ,无论对干旱区的生态恢复 ,对抗旱、抗病虫害及高光合效率作物品

种的选育 ,还是对干旱生境中优质、高效天然产物的发现均具有重大的指导意义 ,有着极其广阔的研究前景。

而我国在这方面的研究起步较晚 ,与国外的研究相比 ,仍有较大差距 ,但我国有丰富的植物资源 ,尤其是极端

干旱的环境中孕育了一批独特的植物物种 ,所以在我国开展此项工作将大有可为。
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