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摘要: 赖氨酸是禾谷类作物中第一限制性必需氨基酸, 缺乏赖氨酸严重影响人类和动物的营养和健康水平。

因此, 提高植物中赖氨酸含量一直是科学家的目标。虽然对植物中赖氨酸的代谢调控通路的解析目前已十分

清晰, 但对天冬氨酸途径衍生的赖氨酸代谢所关联的其他代谢通路的认识却非常有限。本文在介绍植物中赖

氨酸代谢途径及提高赖氨酸含量策略的基础上, 分析了赖氨酸调控对其他氨基酸、淀粉合成、产量、籽粒外

观、种子萌发和胁迫响应等的影响, 并归纳阐述了与赖氨酸调控相关的代谢关联, 以便为今后赖氨酸的代谢调

控研究理清思路, 并为利用相关知识避免不良效应的同时改良植物的营养品质提供参考。
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综　述  Reviews

植物能够产生超过20万种结构与功能各异的

代谢产物(Goodacre等2004)。这些代谢产物是细胞

进程的最终产物, 其水平的变化可被视为生物系统

对遗传或环境变化的最终反应(高慧兵等2019)。它

们不仅与作物产量和品质性状密切相关, 在人类

营养和医疗保健等方面也发挥着重要作用(Saito和
Matsuda 2010)。植物中氨基酸代谢调控具有特殊

意义: 一方面, 人类和动物自身不能合成的必需氨

基酸需要从食物中获取, 而植物是人类和动物膳

食的主要来源, 往往因食物中缺乏一些必需氨基

酸而造成营养不均衡(Yang等2016); 另一方面, 氨
基酸作为某些代谢通路的中间或者最终代谢物, 
还参与多条代谢通路的调控, 与植物其他的生理

生化途径相关联, 影响植物的许多生理过程(Galili
和Amir 2013; Yang等2018)。

植物中尤其是禾谷类作物中含有的赖氨酸水

平较低, 远远不能满足人类和动物的需求, 从而影

响其营养和健康水平, 且易造成营养缺乏代谢疾

病。因此, 赖氨酸被称为水稻(Oryza sativa)等禾谷

类作物中的第一限制性必需氨基酸(Galili和Amir 
2013)。近年来, 研究者一直致力于与植物中赖氨

酸含量提高的研究, 以期提高禾谷类作物中赖氨

酸的水平。研究表明, 天冬氨酸代谢途径是赖氨

酸生物合成的主要途径, 并参与多条代谢通路, 与
其他的代谢通路相关联, 从而影响植物体内其他

代谢物质的水平(Wang等2018; Yang等2018)。

1  植物中赖氨酸的代谢与调控

1.1  赖氨酸的合成代谢

植物中, 赖氨酸的合成来自于天冬氨酸复杂

的代谢途径, 在此途径中还生成苏氨酸、甲硫氨

酸和异亮氨酸三种必需氨基酸(Wang等2018)。赖

氨酸和苏氨酸的含量在禾谷类作物中尤其低, 因
此天冬氨酸代谢途径在禾谷类作物中显得尤为重

要(Galili等2016)。大量的研究表明, 在依赖于天冬

氨酸途径的赖氨酸合成通路中, 赖氨酸的生物合

成受天冬氨酸激酶(aspartate kinase, AK)和二氢二

吡啶酸合酶(dihydrodipicolinate synthase, DHPS)两
种关键酶的影响最大(Galili和Amir 2013)。

基因表达水平的研究表明, AK和DHPS基因的

表达都受光调节, AK的表达还额外受光合作用相

关代谢物、蔗糖和无机磷酸盐的调节; 通路水平

分析显示, 赖氨酸合成相关基因的表达在非生物

胁迫下一般呈下调趋势(Galili等2016)。Vauterin等
(1998)研究表明, AK和DHPS基因在不同组织和发

育时期的表达模式非常相似, 即在萌发的种苗中

高度表达, 在幼芽和根组织、发育的花器官以及

胚中活跃存在。
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生物化学、分子生物学和遗传学的发展大大

加强了我们对天冬氨酸代谢途径调控的认识, 即
发现许多分支点酶受合成产物正向或者负向的反

馈调控(Galili 2002)。AK和DHPS是赖氨酸合成途

径中两种重要的限速酶, 协同控制植物中游离赖

氨酸的合成速率(Galili和Amir 2013)。AK作为天

冬氨酸代谢的第一个限速酶, 将天冬氨酸转化为α-
天冬氨酸磷酸盐, 其分子特征和理化性质在微生

物和许多植物中已经被很好地表征(Galili 2002); 
AK至少含有两种不同形式的同工酶, 其活性被赖

氨酸和/或苏氨酸反馈抑制, 从而限制组织或器官

中赖氨酸和苏氨酸的水平(Galili和Amir 2013)。
DHPS作为赖氨酸合成途径中的第一个限速酶, 催
化丙酮酸和天冬氨酸半醛缩合形成二氢二吡啶酸, 
其活性特异性地受赖氨酸水平的反馈抑制, 从而

影响赖氨酸的合成和累积(Galili和Amir 2013)。
1.2  赖氨酸的分解代谢

酵母氨酸途径通常被认为是赖氨酸在植物体

内降解的主要代谢途径。14C-赖氨酸标记实验表

明, 谷氨酸和α-氨基己二酸被同位素14C所标记, 赖
氨酸酮戊二酸还原酶(lysine-ketoglutarate reductase, 
LKR)在未成熟玉米(Zea mays)胚乳中的活性也证

实了这一途径(Galili等2016)。酵母氨酸途径的前两

个步骤是由LKR和酵母氨酸脱氢酶(saccharopine 
dehydrogenase, SDH)催化反应完成的, 它们是一个

双功能多肽的独立结构域(LKR/SDH)。
在植物中表达对赖氨酸反馈抑制不敏感的大

肠杆菌(Escherichia coli) AK和DHPS基因, 发现赖

氨酸并未在成熟种子中积累, 而酵母氨酸和α-氨基

己二酸显著增加, 同时, 催化赖氨酸分解代谢的LKR/ 
SDH也明显增多, 说明在转基因植物中赖氨酸积

累诱导了LKR/SDH基因的表达, 并通过酵母氨酸

途径加快了赖氨酸降解的速率, 在此过程中, 双功

能酶LKR/SDH作为关键酶参与赖氨酸的分解

代谢, 并在赖氨酸的积累中发挥至关重要的作用

(Wang等2018)。
植物中LKR/SDH基因的表达受复杂的转录调

控和翻译调控。正常生长条件下, LKR/SDH基因

在植物花器官和发育种子中表达最高; 但在种子

发育过程中, LKR/SDH基因在双子叶植物和单子

叶植物中的表达模式有所不同(Tang等1997)。
LKR/SDH基因的表达不仅受发育调控的影响, 酪
蛋白激酶II、脱落酸(abscisic acid, ABA)、茉莉酸、

糖分和胁迫响应等也调控LKR/SDH基因的转录和

翻译活性(Galili 2002)。在高赖氨酸植物中, LKR
活性的诱导需要Ca2+和蛋白磷酸化/去磷酸化的级

联信号反应(Galili 2002)。

2  代谢调控提高植物中赖氨酸含量

基于赖氨酸在人类及动物体内重要的生理功

能及在禾谷类作物中作为第一限制性氨基酸的重

要性, 提高植物中赖氨酸含量也一直是科学家研

究的主要目标之一。目前, 已有多种策略用于尝

试提高植物中赖氨酸水平, 主要包括传统育种技

术和现代生物技术。

2.1  传统育种技术选育高赖氨酸种质

育种家在利用传统育种技术选育高赖氨酸品

种时, 其首要的任务是筛选赖氨酸含量较高的基

础材料, 进而对这些资源进行遗传改良, 使其不仅

在营养品质性状上有所改良, 在农艺性状及产量

上也要保持优良的特性或者有较大突破。早期的

传统育种中, 主要使用回交兼轮回选择法用于高

赖氨酸材料的选育, 使优良基因得以纯合, 综合性

状增强(杨晴晴2016)。但早期氨基酸性状检测的

困难和传统育种的局限, 使得这一方法在提高植

物赖氨酸含量方面显得尤为艰难。

2.2  高赖氨酸植物突变体的选育

Mertz等(1964)首次报道的玉米隐性突变基因

opague-2 (o2)为提高植物中赖氨酸含量开辟了一

条新的途径, 研究表明o2o2纯合基因型的玉米突

变体胚乳中赖氨酸含量提高了70%, 赖氨酸含量和

色氨酸含量与普通玉米亲本相比均增加一倍左

右。随后, 自然突变和物理生化突变方法被用于高

赖氨酸植物的选育。类似的胚乳突变体opaque-6、
opaque-7、opaque-15、floury-2等相继被发现和研

究, 这些突变体玉米胚乳中醇溶蛋白减少, 总赖氨

酸含量提高, 但成熟籽粒由于醇溶蛋白的减少而

出现或多或少的胚乳缺陷, 使得这些高赖氨酸突

变体难以用于生产实际(Sarika等2017)。类似的高

赖氨酸突变基因在小麦(Triticum aestivum)、高粱
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(Sorghum bicolor)、水稻、大麦(Hordeum vulgare)
等作物中被相继发现(Wenefrida等2013; Mofokeng
等2017; Yu和Tian 2018)

近年来, 随着科学家对微生物及植物中赖氨

酸代谢调控的详细解析, 一些代谢调控关键酶基

因的突变体也被相应挖掘, 以提高体内游离赖氨

酸含量。细菌中首次发现对赖氨酸反馈抑制不敏

感的AK突变基因lysC, 同样的DHPS突变基因dapA
对赖氨酸的敏感浓度为1 000 µmol·L-1, 是植物中

DHPS赖氨酸敏感浓度(10~50 µmol·L-1)的20~100
倍(Galili 1995)。玉米、大麦中AK突变体的发现, 
使得赖氨酸的反馈抑制浓度显著升高, 并提高了

赖氨酸和/或苏氨酸的含量(Muehlbauer等1994; 
Bright等1982)。拟南芥(Arabidopsis thaliana) LKR/
SDH的T-DNA插入突变体中, 叶片中赖氨酸水平无

明显变化, 但成熟种子中赖氨酸含量显著高于野

生型亲本对照(Zhu和Galili 2003)
综上, 富含高赖氨酸的优质蛋白玉米(quality 

protein maize, QPM)的育成和高赖氨酸拟南芥的发

现, 使提高植物中赖氨酸含量的研究获得一些进

展(Galili和Amir 2013)。但由于大多数植物中缺乏

高赖氨酸含量的种质资源以及突变体选育的困难, 
还难以在其他植物中开展。

2.3  基因工程提高植物赖氨酸水平

现代生物技术的发展为改良植物营养品质提供

了一条有效的途径, 并已取得了许多富有成效的研

究成果(Galili等2016)。目前有两种较为有效的基因

工程技术策略被用于研究提高植物中赖氨酸水平。

一种策略是将人工合成或者不同物种间的富

含赖氨酸的优良蛋白基因在植物中过量表达来提

高植物的氨基酸和/或蛋白质含量, 从而改良植物

的营养品质。Keeler等(1997)将新合成的富含赖氨

酸与甲硫氨酸的蛋白基因成功导入烟草(Nicotiana 
tabacum)中, 转基因烟草种子中的总赖氨酸含量显

著提高。通过在水稻植株中过表达富含赖氨酸和

苏氨酸的人工合成融合蛋白, 也成功提高了赖氨

酸和苏氨酸含量(Jiang等2016)。四棱豆(Psopho-
carpus tetragonolobus) WBLRP蛋白是一种富含赖

氨酸的优质蛋白, 在小麦和水稻中表达WBLRP能
够显著提高赖氨酸的水平(Meng等2004; Liu等

2016)。类似的策略如马铃薯(Solanum tuberosum) 
sb401、SBgLR, 棉花(Gossypium spp.) GhLRP, 水
稻组蛋白RLRH1和RLRH2等富含赖氨酸蛋白的表

达也能提高水稻和玉米赖氨酸的含量(Yu等2005; 
Yue等2014; Wong等2015; Liu等2016)。

随着对高等植物中天冬氨酸代谢通路的详细

解析, 另一种利用基因工程技术调控赖氨酸的代

谢通路, 特异性积累植物中游离赖氨酸含量的策

略应运而生。AK和DHPS作为赖氨酸合成途径中

最重要的两个限速酶, 因其活性受赖氨酸的反馈

抑制, 导致赖氨酸的合成累积受阻, 造成在植物中

赖氨酸含量较低。细菌中对赖氨酸反馈抑制不敏

感或者低敏感的AK和DHPS突变体的发现, 结合

基因工程手段, 在植物中组成型或者特异性表达

细菌赖氨酸反馈抑制不敏感或者低敏感的AK和/
或DHPS, 使得烟草和马铃薯中游离苏氨酸和游离

赖氨酸含量显著增加(Galili和Amir 2013)。但同样

的方法并不适用于水稻(Long等2013)。赖氨酸分

解代谢关键酶LKR/SDH的分子表征, 突破了水

稻、玉米等禾本科作物中游离赖氨酸累积的瓶

颈。通过过表达赖氨酸反馈抑制不敏感的赖氨酸

合成途径关键基因AK和DHPS, 同时降低或者抑制

其分解代谢途径关键酶基因LKR/SDH的表达, 大
幅度提高了拟南芥、烟草、玉米、水稻、油菜

(Brassica napus)、大豆(Glycine max)等作物中游离

赖氨酸含量(Galili和Amir 2013; Yang等2016)。

3  植物中赖氨酸代谢调控的关联效应

研究认为代谢在生物系统中是规律且复杂的

网络, 但往往因为对整个代谢网络调控的忽略, 限
制了对代谢调节的理解。现代分子生物学技术虽

然在一定程度上提高了植物中赖氨酸含量, 但与

其并存的连带效应出现的机制还不是很清楚, 一
些与之相应的代谢关联也被报道。在过去的几十

年中, 对于作物品质复杂性状的网络一直知之甚

少, 改良作物品质性状的推进工作较为缓慢。因

此, 作物中代谢网络的深入解析是培育高产优质

作物的基础, 将有助于深化人们对作物基因组和

代谢组遗传基础的理解, 同时可为利用基因工程

进行作物品质改良提供新的信息和方向。
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3.1  赖氨酸与其他氨基酸代谢的关联

最早对玉米o2突变体中其他氨基酸的分析结

果显示, 在突变体成熟种子中, 除了赖氨酸含量提

高, 色氨酸含量也相应提高, 但具体的关联机制未

涉及(Mertz等1964)。在高等植物中, 赖氨酸的生

物合成来自于天冬氨酸途径的一个分支, 此途径

还涉及甲硫氨酸、苏氨酸和异亮氨酸的合成, 因
此为了维持体内游离氨基酸的稳态, 在基因工程

调控赖氨酸代谢的同时, 也影响了这三种氨基酸

的水平(Long等2013; Yang等2016)。调控植物中赖

氨酸代谢途径, 游离赖氨酸含量增加的同时, 其他

大部分的游离氨基酸含量也相应增加 (Yang等
2016)。相应地, 甲硫氨酸提高的工程拟南芥中, 包
括赖氨酸在内的其他氨基酸也有所增加(Galili等
2016), 说明游离赖氨酸和其他氨基酸的生物合成

途径之间存在着很强的正相关关系, 即当种子中

某种氨基酸水平发生变化时, 其他游离氨基酸的

含量也会随之升高。这些观察结果表明, 游离氨

基酸的生物合成过程中存在一个紧密的调控网络

(Amir等2018)。
同时, 在植物种子中, 天冬氨酸可以由谷氨酸

或谷氨酰胺通过天冬氨酸氨基转移酶或由天冬酰

胺通过天冬酰胺酶产生, 且赖氨酸在分解代谢过

程中也产生两分子的谷氨酸, 因此, 在拟南芥LKR
敲除突变体中表达细菌DHPS, 其转基因种子中游

离赖氨酸含量提高的同时, 谷氨酸和天冬氨酸含

量显著降低, 谷氨酰胺和天冬酰胺水平则意外增

加(Zhu和Galili 2003)。同样的调控策略在转基因

水稻成熟籽粒中, 谷氨酸水平没有变化, 天冬氨

酸、天冬酰胺和谷氨酰胺水平显著高于野生型亲

本对照, 再次说明赖氨酸的代谢调控在不同物种

中可能有所不同(Long等2013)。此外, 研究发现在

高赖氨酸水稻成熟种子中, 谷氨酸的含量虽然没

有显著变化, 但与谷氨酸代谢相关的精氨酸、脯

氨酸、组氨酸和γ-氨基丁酸等这些与植物胁迫响

应和氮平衡相关的氨基酸均有所提高 (杨晴晴

2016)。有趣的是, 近来我们发现赖氨酸代谢与色

氨酸代谢之间存在相应的关联, 而色氨酸属于芳

香族氨基酸, 与赖氨酸代谢途径分别位于代谢主

干的两侧。通过进一步的分析显示, 高赖氨酸水

稻中赖氨酸代谢与色氨酸代谢通过茉莉酸信号途

径等相关的植物胁迫响应介导存在代谢关联(Yang
等2018)。以上研究结果均为深入了解植物氨基酸

代谢及其相互关联提供了新的认识。

3.2  胚乳赖氨酸累积对淀粉代谢的影响

虽然基因工程技术成功提高了一些植物中赖

氨酸含量, 但是近来越来越多的研究表明, 提高植

物中赖氨酸水平会对植物的生长发育或者生理生

化特性产生影响。

淀粉作为碳水化合物的重要来源, 为人类和动

物提供日常所需的能量。但有研究表明, opaque-2
突变体玉米与野生型亲本相比, 虽然赖氨酸含量

提高了1.7倍, 但成熟种子表现非正常的柔软的粉

质胚乳表型(Zhang等2016)。育成的其他优质蛋白

玉米(other quality protein maize, OPM) Tx802玉米

籽粒中赖氨酸含量提高了约1.5倍, 但胚乳牢固而

又坚硬 ,  严重影响了其理化品质特性(Betrán等
2003)。水稻中过表达Bip提高赖氨酸水平的同时, 粒
重下降, 籽粒总淀粉含量减少(Kawakatsu等2010)。这

些不良效应的产生无不说明提高植物中赖氨酸含

量对其籽粒的品质性状产生了一定的影响。

Opaque-2玉米突变体的转录组和蛋白组数据分析

显示, opaque-2基因的突变在提高赖氨酸含量的同

时, 更改了大量的淀粉合成基因的表达, 产生了较

多的水晶状淀粉, 进而导致了柔软的淀粉胚乳(Jia
等2013)。也有研究表明, 种子的硬度与醇溶蛋白

的水平有关(Zhang等2016)。另外, Zhang等(2016)
发现玉米胚乳特异性转录因子opaque-2和PBF 
(prolamine-box binding factor)网络调控蛋白质和淀

粉的合成。Peng等(2014)发现转基因植物种子中

蛋白质的积累能够导致淀粉含量显著下降。遗憾

的是, 高赖氨酸和淀粉特性之间的具体机制和代

谢网络尚不清楚。

3.3  赖氨酸累积对产量和种子外观的影响

品质的改良大多数时候也会影响作物的产量

(Zeng等2017)。来源于四棱豆的赖氨酸丰富的LRP 
(lysine-rich protein)基因在水稻胚乳中特异性表达, 
成熟籽粒的千粒重显著降低至15.7 g, 野生型亲本

对照则为18.6 g (Liu等2016)。类似的产量减少效

应也出现在Bip过表达水稻中(Kawakatsu等2010)。
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油菜中表达棒状杆菌(Corynebacterium)对赖氨酸

反馈抑制不敏感的DHDPS, 转基因油菜种子中游

离赖氨酸含量提高了100倍以上, 但产油量降低

(Falco等1995)。类似的报道还有很多, 但是却鲜有

对其产生机制和代谢关联进行研究解析。仅有的

相关解释为大豆、油菜等油料作物中的油分和蛋

白质往往是负相关的, 在蛋白含量增加的同时, 其
含油量则下降(Wang等2007)。种子蛋白质、淀粉

和油含量等种子性状, 通常与母本植株发育过程

中碳-氮平衡、代谢主干和源-库相互作用等功能

相关(Shi等2013)。
另一方面, 水稻中过表达细菌DHPS导致种子

出现形态学差异(Galili和Amir 2013)。皱缩的种子

表型也被发现于高游离赖氨酸的转基因大豆中

(Falco等1995)。玉米floury-2突变体中, 赖氨酸含

量与种子粉质胚乳和垩白表型紧密相关(J ia等
2013)。类似的成熟种子透明度降低、垩白增加这

一连带效应也经常出现在高赖氨酸转基因水稻中

(Wong等2015)。研究表明, 这些籽粒垩白表型明

显增加的发育胚乳中Bip (binding protein)和PDI 
(protein disulfide isomerase)基因均被诱导上调, 说
明胚乳中UPR (unfolded protein responses)被诱导

(Wong等2015); 超微结构分析表明, 这些转基因水

稻中UPR导致了新的或异常蛋白体的形成, 从而产

生垩白表型(Wong等2015)。
近来, 我们利用基因工程的手段在水稻中表

达细菌AK和DHPS, 同时降低LKR/SDH的表达, 获
得高游离赖氨酸转基因水稻(high-free-lysine rice, 
HFL),  并发现棕褐色的籽粒外观表型(Yang等
2016)。但这一表型并未在其他高赖氨酸植物中发

现。利用代谢组学和转录组学相结合, 研究深褐

色物质的主要成分, 并分析与赖氨酸代谢相关的

代谢通路, 结果表明, 赖氨酸及相关代谢物质的积

累, 诱导了茉莉酸等相关的植物胁迫响应, 进而诱

导了色氨酸脱羧酶基因的高表达, 使得色氨酸代

谢物5-羟色胺在种子中大量富集, 从而产生棕褐色

的籽粒表型, 说明水稻中赖氨酸的代谢调控与色

氨酸的代谢存在相互关联(图1) (Yang等2018)。因

此, 天冬氨酸代谢途径衍生的赖氨酸代谢是一个

复杂的代谢网络, 在植物中具有多种生理作用。

3.4  赖氨酸代谢与种子萌发的关联

研究发现在拟南芥lkr突变体的种子中过表达

大肠杆菌DHPS基因, 转基因拟南芥种子中游离赖

氨酸含量显著提高, 但是种子的萌发减缓, 萌发率

降低(Zhu和Galili 2003)。类似的赖氨酸积累对萌

发率的影响也出现在高游离赖氨酸大豆和高总赖

氨酸水稻中(Falco等1995; Liu等2016)。但在过表

达细菌AK和DHPS基因和减少LKR/SDH基因表达

所产生的高赖氨酸水稻中并未发现种子萌发的变

化, 可能赖氨酸代谢对种子萌发的调控在物种间

有所差异(Long等2013; Yang等2016)。
研究者对上述高赖氨酸拟南芥进行代谢物质

和转录水平的进一步分析, 发现调控赖氨酸的合

成代谢影响了体内三羧酸(tricarboxylic acid, TCA)
循环相关代谢物质的变化, 进而影响了萌发种子

的能量代谢, 这些改变的基因和代谢物是种苗形

态建立所必须的, 最终导致了种子萌发减缓, 种子

萌发率受影响(图1) (Wang等2018)。此外, 植物的

天冬氨酸代谢途径通过多个支路分别合成4种必

需氨基酸和甘氨酸, 其中甘氨酸是参与光呼吸的

关键中间底物(图1) (Galili等2016)。且已证实天冬

氨酸分解代谢途径中的氨基酸在微生物中可参与

TCA循环(Kirma等2012)。TCA循环是植物体内重

要的能量代谢途径, 作为主要的中间代谢参与多

种代谢途径, 是糖类、脂类、氨基酸代谢联系的

枢纽, 与赖氨酸调控的其他代谢关联还需进一步

挖掘。

3.5  赖氨酸代谢与胁迫响应间的关联

在植物中, 赖氨酸是通过酵母氨酸途径分解

代谢的, 其中LKR/SDH作为关键酶经过几步酶反

应将赖氨酸分解代谢为谷氨酸和乙酰辅酶A (Gali-
li等2016)。在表达细菌对赖氨酸反馈抑制不敏感

的DHPS转基因烟草中, 赖氨酸含量的过量产生导

致了LKR酶活性的显著提高, 以此说明赖氨酸分

解代谢途径是平衡赖氨酸水平的重要途径, 主要

是因为高赖氨酸对植物有一定的毒害性(Falco等
1995), 至此, 赖氨酸分解代谢途径和LKR/SDH作

为与植物胁迫响应相关的研究进入研究者的视

线。随后有研究表明, 赖氨酸诱导的LKR活性受

钙以及酪蛋白激酶2介导的LKR/SDH多肽磷酸化
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图1  高等植物中赖氨酸调控及相关代谢关联

Fig.1  Lysine metabolism and relative metabolic connections in higher plants
AK: 天冬氨酸激酶; DHPS: 二氢二吡啶酸合酶; LKR: 赖氨酸酮戊二酸还原酶; SDH: 酵母氨酸脱氢酶。

的调控(Galili等2016)。油菜中LKR/SDH mRNA水

平及其编码的LKR和SDH多肽活性受渗透胁迫的

刺激诱导(Moulin等2000)。这些植物胁迫应激表

达的原因可能是赖氨酸分解代谢的主要终产物谷

氨酸是许多植物应激响应相关代谢物的重要前体

(图1) (Moulin等2000)。拟南芥中, ABA、茉莉酸

和缺糖处理显著提高了LKR/SDH水平, 而过量糖

和缺氮降低了LKR/SDH水平, 因此表明赖氨酸分

解代谢途径似乎在胁迫相关和碳-氮代谢中发挥多

种功能, 同时也论证了赖氨酸分解代谢与光合相

关代谢在调节碳-氮分配方面存在代谢和机制上的

联系(Stepansky和Galili 2003)。
另外, 酵母氨酸途径也证明了涉及植物的渗

透胁迫响应(Kiyota等2015)。植物在渗透胁迫条件

下, LKR/SDH表达水平增加, 促进了赖氨酸分解为

α-氨基己二酸, 进而提高了哌啶酸的水平, 哌啶酸

作为一种渗透保护剂参与植物的渗透胁迫响应(图
1) (Hartmann和Zeier 2018)。将酵母氨酸途径水解

产生的谷氨酸作为底物合成的脯氨酸也是一种渗

透保护剂(图1) (Batista-Silva等2019)。事实上在盐

胁迫或者渗透处理条件下, 拟南芥幼苗和油菜叶

片中哌啶酸和脯氨酸的水平显著增加, 说明酵母

氨酸途径参与渗透物质的合成, 从而响应植物的

渗透胁迫(Kiyota等2015)。再者, 当组织或细胞承

受渗透胁迫时, 酵母氨酸途径中的第三个酶——氨

基脂肪半醛脱氢酶(α-aminoadipic semialdehyde de-
hydrogenase, AASADH)显著上调, 表明AASADH
也与渗透胁迫响应有关(Brocker 等2010)。Kiyota
等(2015)研究表明在发育的玉米胚乳中, 酵母氨酸

途径能够被添加的外源赖氨酸诱导, 但被盐胁迫

抑制, 这与拟南芥及油菜中有所不同。此外, 受
盐、渗透和氧化应激胁迫的玉米组织中并未发现
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LKR/SDH蛋白的积累, LKR/SDH蛋白仅可在发育

中的胚乳中检测到; AASADH蛋白则显著增加, 说
明不同于双子叶植物中的哌啶酸, 脯氨酸在发育

的玉米种子中对于非生物胁迫的响应起到重要的

作用, 进而表明玉米中酵母氨酸途径在种子发育

和胁迫响应中的调控与双子叶植物有所不同。

Yang等(2018)在高赖氨酸水稻HFL发育及成熟籽

粒中发现大量的非生物胁迫相关的代谢物质和基

因表达, 同时验证了赖氨酸代谢调控与茉莉酸信

号途径、色氨酸代谢相关的代谢关联, 并对低温

有所响应。不同于其他植物中的哌啶酸、脯氨酸

和AASADH的重要作用, 这三种物质及基因表达

在高赖氨酸水稻HFL发育或成熟种子中均未显著

变化。

另一方面, 赖氨酸生物合成来源的天冬氨酸

途径除生成赖氨酸外, 还有苏氨酸、甲硫氨酸和

异亮氨酸的产生 ,  其中异亮氨酸为支链氨基酸

(branched-chain amino acids, BCAAs), 作为渗透调

节因子在植物抗逆中起到重要作用, 且与苏氨酸

和甲硫氨酸相互依赖(图1) (Batista-Silva等2019)。
此外, 天冬氨酸衍生氨基酸的生物合成途径

中涉及的多个氨基酸对植物特定病原菌的抗性有

重要影响, 如与同源丝氨酸或苏氨酸积累相关的

氨基酸失衡会提高植物对卵菌病原体的免疫力, 
对致病真菌或细菌则不会(Zeier 2013)。在拟南芥

中, 赖氨酸分解代谢产生一种免疫信号哌啶酸, 这
是一种环状的非蛋白氨基酸, 它能增强植物的防

御反应, 是植物系统获得性抗性、防御启动和局

部抵抗病原菌的关键调控因子(图1) (Hartmann和
Zeier 2018)。因此, 天冬氨酸族代谢途径作为生物

合成和分解代谢流的结合点, 在调控赖氨酸关键

酶的同时影响了其他的代谢通路, 而具体的代谢

关联网络还需要科学家们的解密。

4  总结与展望

植物中, 赖氨酸的合成来自于天冬氨酸代谢

途径的一个分支, AK和DHPS作为限速酶调控赖氨

酸的生物合成, LKR/SDH作为关键酶调控赖氨酸

的分解代谢(Galili 2002)。多种遗传学方法已被证明

在提高植物赖氨酸含量方面的成效(Wang等2018)。

但在大多数高赖氨酸植物中, 高赖氨酸的性状总

是伴随不良的种子特性, 如产量降低、淀粉受影

响、种子萌发减缓、籽粒垩白增加及出现棕褐色

表型(Wang等2018; Yang等2018)。但某些情况下, 
在高赖氨酸植物中只检测到轻微的甚至正常的形

态表型(Long等2013; Galili和Amir 2013; Yang等
2016)。上述结果表明, 利用代谢工程调控提高植

物中游离赖氨酸含量对植株产生的危害, 相对小

于其他策略所产生的高赖氨酸植物。因此, 了解

赖氨酸代谢及其与其他生物途径的代谢联系尤为

重要。

代谢是生物系统中最重要、最复杂的网络之

一, 目前对代谢调控的认识中尚缺乏对代谢调控

网络模块化运作的研究。因此, 通过植物育种和

基因工程生物强化植物营养品质应注意植物代谢

网络的潜在干扰(Yu和Tian 2018)。不同的方法可

以尝试联合使用, 协同增加赖氨酸的含量。近年

来, 转录组学、代谢组学、蛋白组学等的发展, 也
为作物代谢网络调控的研究提供了技术支持(阮林

伟等2019)。新途径的发现和代谢网络的研究在转

基因作物领域显示出巨大的潜力, 有望改善赖氨

酸水平和/或营养品质, 而没有非预期或者不良效

应的出现。
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Advances in regulation and connection of lysine metabolism in higher 
plants
YANG Qing-Qing, WU Hong-Yu, CHEN Si-Yu, ZHANG Tao, LIU Qiao-Quan*

Agricultural College of Yangzhou University, Jiangsu Key Laboratory of Crop Genomics and Molecular Breeding, Key 
Laboratory of Plant Functional Genomics of the Ministry of Education, Co-innovation Center for Modern Production 
Technology of Grain Crops, Yangzhou, Jiangsu 225009, China

Abstract: As the first restrictive essential amino acid in cereals, lysine affects the nutritional and health level of 
human and animals. Therefore, improving the lysine content in plants has always been the aim of scientists. Ly-
sine metabolism pathway has been very clear in higher plants, however, its metabolic connections are poorly 
understood. In this review, we introduce the progress on regulation of lysine metabolism and strategies for in-
creasing lysine level in higher plants, especial in cereals, and analyze the effects of lysine accumulation on other 
amino acids, starch quality, yield, grain appearance, seed germination and stress response. In addition, the met-
abolic correlations related to lysine regulation were comprehensively summarized and elaborated. All these 
would help clarify ideas for study on lysine metabolism regulation, and provide references for improving nutri-
tional quality without adverse effects in plants.
Key words: lysine; nutritional quality; regulation of metabolism; metabolic connection
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