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摘  要：以番茄（Solanum lycopericum）超表达桃 SnRK1（蔗糖非发酵蛋白激酶–1）基因 PpSnRK1α

的株系及野生型为试材，研究在养分供应不足时 SnRK1 对植株生长的影响。结果表明，低营养条件下，

转基因番茄叶片和根系中的 SnRK1 酶活性比野生型高 41.55%和 39.46%；功能叶片的净光合速率平均比

野生型高 18.98%；低营养胁迫 12 d 的叶片 SOD、POD、CAT 活性比野生型高 35.56%、28.85%和 14.90%；

根系活力比野生型高 26.39%；茎和叶中氮磷含量显著高于野生型，钾含量两者差别不大，在根系中氮磷

含量差别不大，而钾含量显著高于野生型，且氮素向地上部茎和叶中的分配比率增加。上述结果说明，

在营养缺乏条件下，超表达 PpSnRK1α可以提高番茄功能叶净光合速率，促进植株对氮素的吸收利用，从

而延缓叶片衰老。 
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Abstract：PpSnRK1α-overexpressing tomato（T2-3）and wild type tomato were used to study the 

effects of SnRK1 on the growth of tomato plants under nutrient stress. The results shows that：compared 

with wild type tomato，SnRK1 activity in leaves and roots increased by 41.55% and 39.46% of 

PpSnRK1α-overexpressing tomato under nutrient stress. The average photosynthetic rates increased by 

18.98% in mature leaves of T2-3 compared with wild type. After 12 days under low nutrient stress，the 

transgenic lines overexpressing PpSnRK1α showed better antioxidant enzymes and root activity. The 

SOD，POD，CAT activities and root activity were increased 35.56% 8.85% 14.90% and 26.39% compared 

with wild type. The content of N，P in the stem and leaf of T2-3 was higher than that of wild type plants，

while there was no obvious difference in the K content. In the roots，there were no significant difference in  
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the N，P content，while the content of K of transgenic line is obviously higher than that of wild type. In 

addition，more N was distributed to aboveground parts. These results above show that overexpressing 

PpSnRK1α can improve the photosynthetic rates and promote the absorption of nitrogen，and then delay 

the leaf senescence. 

Keywords：peach；SnRK1；nutrient stress；tomato；photosynthetic rate；nutrient content；antioxidant 

enzyme 

 

SnRK1 是植物中的一种丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶，它与酵母中的蔗糖非发酵蛋白激酶–1（sucrose 

non-fermenting 1，SNF1）以及哺乳动物中的 AMP 激活的蛋白激酶（AMP-activated protein kinase，

AMPK）同源（Halford & Hardie，1998）。SnRK1 作为一个能量的传感器，在植物中，糖饥饿、能

量缺乏或是暗培养、氧气缺乏等都可以激活，一旦被激活，SnRK1 可以促进分解代谢、抑制合成代

谢，广泛参与植物代谢、发育、以及胁迫应答等多种生理过程的调控（Smeekens et al.，2010）。 

反义表达 SnRK1 的豌豆种子会出现许多成熟缺陷，表现为减少了糖转变为储存物的数量、球蛋

白含量较低，多数种子的子叶外观、形状、匀称性发生变化和早熟（Radchuk et al.，2006）。在马铃

薯中表达反义 SnRK1 复合体的 β 亚基 StubGAL83 引起根和块茎变小，并且根部分生区和伸长区细

胞也比野生型的小，表明反义 SnRK1 导致了发育的延迟（Lovas et al.，2003）。Baena-González 等

（2007）研究发现在营养缺乏的培养基上，KIN10 超表达的拟南芥植株可以延缓衰老，并且在长日

照条件下，开花延迟；将水稻的 OsSnRK1 转到拟南芥中也可以延缓叶片衰老（Cho et al.，2012）。

此外，SnRK1 结构的破坏还可引起苔藓原丝体和配子枝的发育异常和提前衰老（Thelander et al.，

2004）。 

碳、氮代谢需协同作用来维持植物的正常生长发育（Palenchar et al.，2004；Price et al.，2004）。

体外研究发现，SnRK1 可以通过直接磷酸化或氧化还原激活相关代谢酶的活性调控碳水化合物代

谢，抑制与碳水化合物代谢有关的 3 种重要酶[蔗糖磷酸合成酶（SPS）、海藻糖磷酸合成酶 5（TPS5）、

ADP–葡萄糖焦磷酸化酶（AGPase）]的活性。在植物中 SnRK1 也可以通过磷酸化抑制硝酸还原酶

（NR）的活性来实现对氮代谢的调控（Douglas et al.，1997），比如饥饿处理的植物增加氮能够诱导

硝酸还原酶基因的表达（Wang et al.，2000，2003）。SnRK1 还可以调控天冬酰胺合成酶基因的表达

来影响氮代谢（Baena-Gonzalez et al.，2007）。 

本实验室前期研究了平邑甜茶（Malus hupehensis Rehd. var. pingyiensis Jiang）的 MhSnRK1 及桃

的 PpSnRK1α 在番茄中的超表达，认为 MhSnRK1 参与调节番茄碳氮代谢，MhSnRK1 和 PpSnRK1α

超表达番茄叶片中 SnRK1 酶活性提高，净光合速率明显提高，且 SnRK1 酶活性受外源海藻糖抑制

时净光合速率降低；叶片和果实中可溶性糖和淀粉含量显著增加，氮肥吸收利用率提高（Wang et al.，

2012；王贵芳，2014）。超表达 PpSnRK1α的拟南芥株系也表现为开花时间延迟和衰老延缓（王贵芳，

2014）。在这些研究的基础上，本研究中以超表达 PpSnRK1α的番茄和野生型番茄为对象，研究在营

养缺乏的条件下 SnRK1 对植株叶片衰老的影响。 

1  材料与方法 

1.1  材料与设计 

2014 年培育得到超表达 PpSnRK1α（ppa004347m）的 5 个‘S 以 12 粉’番茄（Solanum lycopericum）
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株系，2015 年 3—8 月对其后代进一步纯化得到超表达 PpSnRK1α（ppa004347m）纯合的 T2 代株系 T2-3。 

2016 年 3 月将超表达株系及野生型株系在 25 ℃下采用穴盘基质育苗，在幼苗四叶一心时定植

于水培箱中，移栽前用清水洗净根部的育苗基质，每个水培箱定植 12 株，营养液为 1/2 Hoagland

营养液，生长 5 d 后进行处理。试验设 4 个处理：（1）野生型番茄，1/2 Hoagland 营养液（正常养分）；

（2）野生型番茄，1/20 Hoagland 营养液（低养分）；（3）超表达番茄，1/2 Hoagland 营养液（正常

养分）；（4）超表达番茄，1/20 Hoagland 营养液（低养分）。每个处理 3 次重复。每个水培箱 24 h

充气泵充气，每 3 d 更换 1 次营养液。 

1.2  SnRK1 酶活测定 

处理 12 d 后测定各处理番茄叶片及根系中的 SnRK1 酶活性。称取 1 g 鲜样，加入 1 mL 预冷的

缓冲液，充分研磨。提取缓冲液成分参照王贵芳等（2014）的文献，其中二硫苏糖醇在提取当天加

入，蛋白酶抑制剂、磷酸酶抑制剂和苯甲基磺酰氟使用前加入。研磨悬浮液转移到两个预冷的离心

管中，4 ℃、12 000 r · min-1 离心 5 min。取上清液（750 µL）至用平衡液处理过的 2.5 mL 离心柱

（Sephadex G-25 medium columns；GE Healthcare）上脱盐，洗脱液在液氮冷冻之前加入蛋白酶抑制

剂和软脂肪酸至 2.5 µmol · L-1，然后液氮冷冻，–80 ℃保存备用。以 AMARA 多肽为底物（Zhang et 

al.，2009；Debast et al.，2011），SnRK1 活性用试剂盒 Universal Kinase Activity Kit（R & D Systems，

USA）测定。 

1.3  生理指标的测定  

于处理 0、6、12 d 测定番茄叶片超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物酶（POD）、过氧化氢酶（CAT）

活性和丙二醛（MDA）含量。每处理各随机选取 3 株进行取样，重复 3 次，结果取其平均值。SOD

活性采用氮蓝四唑（NBT）光化还原法（陈贻竹和帕特森，1988）测定，以抑制 NBT 光化还原的

50%活性为 1 个酶活性单位（U），SOD 总活性以每克鲜样质量酶单位表示；CAT 活性采用 Kar 和

Mishra（1976）的方法，以 1 min 内 OD240 变化 0.1 的酶量为 1 个酶活单位；POD 活性采用愈创木

酚法（Omran，1980）测定，以每分钟 OD470 减少 0.1 个酶量为 1 个酶活性单位（U）；POD、CAT

活性以 U · min-1 · g-1FW 表示。MDA 含量采用硫代巴比妥酸法（赵世杰 等，2002）。于处理后 12 d

采用 TTC 法测定根系活力（邹琦，2000）。每处理各随机选取 3 株进行取样，其平均值，重复 3 次。 

于处理 10 d 采用 CIRAS-3 便携式光合仪（PPSystens，英国），在晴天的上午 10：00—11：00

测定功能叶片的净光合速率（Pn），重复 7 次。于处理后 0、4、8、12 d 用叶绿素仪（SPAD-502）测

定功能叶片的叶绿素相对含量（SPAD）。 

于处理 12 d 随机选取各处理番茄幼苗 3 株，洗净后吸干水分，分为地上部茎叶和地下部根系，

称鲜质量后放入烘箱 105 ℃杀青 30 min，然后 75 ℃烘至恒重，测量干质量。将烘干称质量后的样

品用微型植物样品粉碎机粉碎，浓 H2SO4–H2O2 消煮，消煮液用于养分的测定。全氮含量采用凯氏

定氮法，磷含量采用钼锑抗比色法，钾含量采用火焰分光光度计法测定。 

2  结果与分析 

2.1  PpSnRK1α超表达番茄与野生型番茄的叶片表型 

图 1 为处理 12 d 后番茄植株从顶端数第 3 片功能叶的表型。可以看出，正常营养条件下，超表
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图 1  超表达 PpSnRK1α番茄（T2-3）与野生型（WT）叶片表型

Fig. 1  Phenotypes of leaves of the PpSnRK1α-overexpressing 

line T2-3 and wild type（WT）tomatoes 

图 2  超表达 PpSnRK1α番茄（T2-3）及野生型番茄（WT）叶片

和根系中的 SnRK1 酶活性 

Fig. 2  SnRK1 activity in leaves and roots of PpSnRK1α- 

overexpressing line（T2-3）and wild type（WT）tomatoes 

P < 0.05. 

图 3  超表达 PpSnRK1α番茄（T2-3）及野生型番茄（WT） 

功能叶净光合速率日变化 

Fig. 3  Photosynthetic rates in mature leaves of the PpSnRK1α- 

overexpressing line T2-3 and wild type（WT）tomatoes 

P < 0.05. 

达 PpSnRK1α 的番茄叶片较野生型稍大，颜色

都呈现正常的绿色；在营养供应不足的情况

下，两者叶片明显较小，且颜色发黄，但超表

达 PpSnRK1α 的叶片明显比野生型叶片颜色

绿，而叶片衰老在外形上表现为叶色由绿变黄

至全叶枯黄。 

这说明 PpSnRK1α 可能影响了番茄叶片衰

老的过程。 

2.2  超表达 PpSnRK1α 番茄叶片及根系中

SnRK1 酶活性变化 

由图 2 可以看出，低营养水平下培养的番

茄叶片和根系中 SnRK1 酶活性显著高于正常

营养水平的番茄叶片和根系；超表达 PpSnRK1α

的叶片和根系中的酶活性显著高于野生型叶片

和根系。 

在正常营养条件下，超表达 PpSnRK1α 叶

片和根系中 SnRK1 酶活性分别比野生型高

30.23%和 27.83%；在低营养水平下，分别比野

生型高 41.55%和 39.46%。 

可见，在低营养水平下超表达株系 SnRK1

酶活性提高幅度大于野生型。 

2.3  超表达 PpSnRK1α 对番茄叶片净光合速

率及叶绿素含量的影响 

由图 3 可见，超表达 PpSnRK1α的番茄功

能叶片净光合速率均高于野生型，正常养分供

应下平均高 9.79%，养分缺乏条件下在 8：30、

10：30、12：30、14：30 和 16：30 分别高 19.11%、

21.42%、14.72%、16.56%和 23.10%，平均比

野生型提高 18.98%。 

说明超表达 PpSnRK1α 番茄在养分缺乏时

对叶片净光合速率的影响比养分充足时更加明

显。 

由图 4 可以看出，超表达 PpSnRK1α番茄叶

片中 SPAD 显著高于野生型，其中在养分不足

条件下 12 d 后比野生型高 22.04%。 
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图 4  超表达 PpSnRK1α番茄（T2-3）及野生型番茄（WT）功能叶片 SPAD 值动态变化 

Fig. 4  The dynamics of leaf SPAD reading of the PpSnRK1α-overexpressing line T2-3 and wild type（WT）tomatoes 

P < 0.05. 

2.4  超表达 PpSnRK1α对番茄叶片抗氧化酶活性及丙二醛含量的影响 

由图 5 可以看出，超表达 PpSnRK1α番茄叶片中的抗氧化酶 SOD、POD 和 CAT 活性显著高于

野生型。在正常养分供应下，随时间变化不大；在养分不足时，呈现先升高后降低的趋势，说明在

初始阶段，植株通过提高抗氧化酶活性适应胁迫，随着胁迫时间增长，抗氧化酶活性降低。低养分

处理 6 d 时，超表达 PpSnRK1α番茄叶片中 SOD、POD 及 CAT 活性比野生型高 36.36%、32.53%和

8.34%；12 d 时，高 35.56%、28.85%和 14.90%。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 5  不同养分水平超表达 PpSnRK1α对番茄叶片抗氧化酶活性及丙二醛含量的影响 

Fig. 5  Effects of overexpressing PpSnRK1 in tomatoes on SOD，POD and CAT activities and MDA content in leaves  

under different nutrient conditions 

P < 0.05. 
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图 6  处理 10 d 时超表达 PpSnRK1α番茄（T2-3）及 

野生型番茄（WT）根系活力 

Fig. 6  Root activity of the PpSnRK1α-overexpressing line T2-3 

and wild type（WT）tomatoes after 10 days 

P < 0.05. 

 

叶片中 MDA 含量在正常养分供应条件下基本保持不变，超表达 PpSnRK1α 番茄比野生型番茄

叶片中的 MDA 含量平均低 14.23%；低养分处理 6 d 和 12 d 时，两者均升高，但升高幅度不同，超

表达 PpSnRK1α 番茄和野生型比正常养分水平下分别升高 20.88%和 26.22%，且超表达 PpSnRK1α

番茄比野生型低 15.66%和 15.91%，说明超表达 PpSnRK1α番茄叶片的受伤害程度小于野生型。  

2.5  超表达 PpSnRK1α对番茄根系活力及植株养分吸收、分配的影响 

由图 6 可知，在正常养分供应条件下，10 d

时超表达 PpSnRK1α 株系根系活力比野生型高

10.32% ，但在营养缺乏时却比野生型高

26.39%。可见养分不足时，超表达 PpSnRK1α

对番茄根系活力的影响更大，可能与营养缺乏

可以激活 SnRK1 蛋白激酶酶活性有关。 

由表 1 可以看出，正常养分供应和低养分

条件下，超表达 PpSnRK1α 株系根系及茎和叶

的鲜质量、干质量显著高于野生型，且根系和

茎叶中的氮含量显著高于野生型；根系中磷含

量没有明显差别，但茎叶中磷含量显著高于野

生型；正常养分条件下超表达 PpSnRK1α 番茄

根系和茎叶中的钾含量显著高于野生型，但在

养分不足时，茎和叶中的钾含量相差不大。氮

在地上部的分配率超表达 PpSnRK1α 番茄高于

野生型，磷的分配比率变化不大，钾在地上部

的分配率超表达 PpSnRK1α 番茄略低于野生型；整体上，在养分不足时，氮向地上部茎叶分配比率

增加，而钾向地下根系的分配比率增加。 
 

表 1  处理 10 d 后番茄幼苗器官中 N、P、K 的含量和分配特性 

Table 1  The contents and distributions of N，P，K in tomato seedling organs after 10 days 

含量/（mg · g-1）Content 器官  
Organ 

Hoagland 
材料 
Material 

鲜样质量/g 
Fresh weight 

干样质量/g 
Dry weight N P K 

WT 6.27 ± 0.43 b  0.53 ± 0.02 b 29.66 ± 0.62 b 1.97 ± 0.02 a 8.56 ± 0.19 b 1/2 
T2-3 8.77 ± 0.43 a 0.71 ± 0.03 a 31.25 ± 0.19 a 2.01 ± 0.09 a 10.00 ± 0.33 a 
WT 4.01 ± 0.21 d 0.21 ± 0.03 d 15.57 ± 0.35 c 1.58 ± 0.05 b 7.78 ± 0.19 c 

根  
Root 

1/20 
T2-3 4.93 ± 0.35 c 0.39 ± 0.02 c 16.01 ± 0.44 c 1.61 ± 0.03 b 8.56 ± 0.38 b 

茎、叶 1/2   WT 48.75 ± 0.86 b  3.78 ± 0.03 b 33.18 ± 0.88 c 3.46 ± 0.06 b 24.33 ± 0.33 b 
Stem，  T2-3 54.34 ± 0.57 a  4.57 ± 0.07 a 44.26 ± 0.28 a 3.84 ± 0.04 a 25.78 ± 0.51 a 
leaf 1/20 WT 9.15 ± 0.12 d 1.58 ± 0.07 d 21.63 ± 0.15 d 2.14 ± 0.04 d 16.56 ± 0.69 c 
  T2-3 11.18 ± 0.22 c 1.91 ± 0.03 c 39.34 ± 0.47 b 2.59 ± 0.07 c 16.89 ± 0.19 c 

 
材料 分配率/% Distribution 器官  

Organ 
Hoagland 

Material N P K 
WT 11.14 ± 0.41 a 7.36 ± 0.18 c 4.67 ± 0.06 c 1/2 
T2-3 9.92 ± 0.11 b 7.53 ± 0.38 c 5.69 ± 0.26 b 
WT 8.72 ± 0.22 c 9.10 ± 0.39 b 5.98 ± 0.11 b 

根  
Root 

1/20 
T2-3 7.61 ± 0.26 d 11.39 ± 0.27 a 9.45 ± 0.34 a 

茎、叶 1/2 WT 88.86 ± 0.41 d 92.64 ± 0.18 a 95.33 ± 0.06 a 
Stem，  T2-3 90.08 ± 0.11 c 92.47 ± 0.38 a 94.31 ± 0.26 b 
leaf 1/20 WT 91.28 ± 0.22 b 90.90 ± 0.39 b 94.02 ± 0.11 b 
  T2-3 92.39 ± 0.26 a 88.61 ± 0.27 b 90.55 ± 0.34 c 

    注：同列相同器官数据后不同小写字母表示在 5%水平差异显著。 

    Note：Date followed by different small letters in the same column and same organs mean significant difference among treatments at 5% level. 
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3  讨论 

SNF1/AMPK/SnRK1 蛋白激酶在真核生物中具有高度的保守性，由 α、β和 γ亚基共同组成三聚

体复合物（Polge & Thomas，2007；Hedbacker & Carlson，2008；Carling et al.，2012）。SnRK1 蛋白

激酶在拟南芥中研究较多，在多年生的果树中研究较少。桃中 SnRK1 蛋白激酶的 α亚基的氨基酸序

列保守性极强，与苹果、草莓、拟南芥对应的氨基酸序列的相似率达 87.8%（王贵芳，2014）。在拟

南芥中，糖饥饿、能量缺乏或是暗培养、氧气缺乏都可以激活 SnRK1 蛋白激酶，Baena-Gonzalez 等

（2007）曾报道拟南芥 SnRK1s 能被饥饿激活，Ananieva 等（2008）的研究显示低养分水平培养的

拟南芥幼苗中 SnRK1 酶活性高于正常营养水平培养的幼苗。本试验中 SnRK1 酶活性测定表明，超

表达 PpSnRK1α番茄叶片和根系中 SnRK1 酶活性都高于野生型，与本实验室前期研究结果（王新亮，

2012；王贵芳，2014）一致。在养分水平较低的条件下，超表达 PpSnRK1α番茄叶片和根系中 SnRK1

酶活性提高，也与前期的研究结一致。同时本试验表明，在低养分条件下超表达 PpSnRK1α 番茄酶

活性提高幅度大于野生型。 

叶片的衰老在外形上主要表现为叶色由绿变黄至全叶枯黄。有研究显示，叶片衰老是由于细胞

内活性氧的产生与清除之间的平衡遭到破坏，大量氧自由基积累引起的（Asada，1999），而一些抗

氧化酶类（SOD/POD/CAT）对氧自由基具有清除作用（Prochazkova et al.，2001；Zimmermann et al.，

2006）。本试验中，超表达 PpSnRK1α番茄叶片中抗氧化酶类的活性显著高于野生型，这在一定程度

上延缓了叶片的衰老进程。 

前人研究认为 SnRK1 在碳和氨基酸转化的信号途径中起重要的作用（Halford et al.，2004；Hey 

et al.，2006；Radchuk et al.，2006；Baena-Gonzalez et al.，2007）。Li 等（2009）报道，拟南芥 AKINβ1

参与调节糖信号和氮信号，Wingler 等（2000）认为 SnRK1 蛋白激酶可以调控植株碳水化合物的代

谢。SnRK1 还可以通过调节与蔗糖合成、淀粉合成和降解有关酶的基因的表达，间接调控碳水化合

物的代谢（Purcell et al.，1998；Laurie et al.，2003）。另外有研究发现 SnRK1 可以响应高浓度的蔗

糖，激活 AGPase，从而参与淀粉的生物合成（Geigenberger et al.，2004）。王贵芳（2014）研究发

现 SnRK1 蛋白激酶对植物碳代谢中光合作用相关基因的表达、净光合速率有重要作用，且超表达

PpSnRK1α 番茄叶片中可溶性糖和淀粉含量比野生型有显著提高。本试验中，在养分不足时，叶片

表型及一些抗氧化酶活性和丙二醛含量测定显示，超表达 PpSnRK1α 番茄比野生型番茄叶片衰老延

迟，叶绿素相对含量及叶片净光合速率较野生型显著提高。 

王新亮（2012）研究发现，超表达 MhSnRK1 番茄氮素的吸收利用率会有所提高，而氮素直接

或间接影响着光合作用。在本试验中超表达 PpSnRK1α 番茄植株根系生物量及根系活力均显著高于

野生型，根和茎叶中 N、P、K 含量较野生型显著提高，且在养分不足时，氮素向地上部的分配比率

增加。说明超表达 PpSnRK1α 番茄植株在营养胁迫下其较高的根系活力和根系生物量可以使其能够

吸收更多的养分供应地上部，尤其是氮素的积累量增加，使得番茄叶片衰老延缓。 

本试验结合实验室前期研究结果认为在养分供应不足时，SnRK1 蛋白激酶活性提高，提高了转

基因植株的叶片净光合速率和叶片中氮素的含量，增加了氮素向地上部的分配比率，从而提高抗氧

化酶类的活性，延缓叶片的衰老，SnRK1 通过调控碳、氮代谢来影响植株生长发育进程。以上研究

结果都表明，在营养缺乏条件下 SnRK1 蛋白激酶在延缓植株衰老进程中有一定影响。利用模式植物

研究认识 SnRK1 蛋白激酶的功能，对以后在园艺作物中以 SnRK1 蛋白激酶为靶点进行生理调控与

遗传改良提供了理论参考。 
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