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植物抗旱基因工程研究进展

王树昌
（中国热带农业科学院 热带生物技术研究所，海南 海口 571101）

摘　要：综述了植物耐旱的生理机制、调控途径、耐旱相关调控蛋白和基因等方面的研究成果，提出抗旱育
种工作中抗旱评价指标的选择可根据植物的特点、研究目的来确定，也可采用单因素与多因素进行对比综合
分析来确定，指出今后抗旱育种工作重点仍为探索植物抗旱机制方面。
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干旱和旱灾从古至今都是人类面临的主要自然灾害，世界上有 1 ／ 3 以上的土地属于干旱或半干旱地
区［1］，其他地区也常常出现周期性或难以预料的干旱。 随着人类的经济发展和人口膨胀，水资源短缺现
象日趋严重，这直接导致了干旱地区的扩大与干旱化程度的加重。 干旱严重影响作物的分布、生长发育、
产量及品质的形成，在众多的非生物胁迫因素中，干旱对农作物造成的损失占首位。 因此，抗旱物种选育
已成为干旱半干旱地区育种工作者的中心任务。

植物抵御干旱的反应机制是复杂多样的，不同的时空条件下，植物具有不同的抗旱能力和方式，作物
抗旱机理的研究是抗旱育种的基础，也是决定育种成败的关键因素之一。 经历了几十年的努力，国内外
学者对植物抗旱性的研究已从抗旱指标的独立因素分析测试，进入到分子及基因水平等微观领域的探
索。 笔者就植物耐旱的生理机制、调控途径、耐旱相关调控蛋白和基因进行了综述。
1　干旱胁迫下的植株生理学反应

植物对干旱胁迫产生反应的时间可在几秒钟内发生（如蛋白质磷酸化、甲基化状态的变化），也可在
几分钟或者几小时内（如基因表达种类及其水平的变化），甚至若干天之后（如抗旱相关的功能蛋白的翻
译）发生，这种抗旱特性的差异主要取决于植物的物种和基因型以及植株所处的发育阶段、干旱发生器官
和细胞以及亚细胞类型等和干旱发生的强度以及持续的时间［2］ 。 为了适应干旱反应，植株通过形态结构
的改变来维持植物的正常生长发育，如叶片表皮外壁发达的角质层的产生、表皮毛的发生、叶片卷缩和萎
蔫、气孔关闭；减小表面积 ／体积比；茎木质化程度的提高；根系木栓化和木质化程度的加强、根系变细变
长；根冠比增高；株形变小等，都有利于植物减少蒸腾面积和增加植物的防脱水能力［3］ 。 此外，植物为抵
御环境干旱胁迫还可以通过细胞内的生理生化变化来实现，如产生渗透调节物质脯氨酸、甜菜碱、甘露
醇、海藻糖、果聚糖、肌醇、多胺等小分子化合物；增加活性氧清除系统的抗氧化酶类的抗氧化能力等［4 － 5］ 。
但所有这些植株在整体水平上、组织细胞水平上及生理生化水平上的抗旱性，都是体内相关基因表达的
结果。 因此，植物抗旱基因表达的调控机理才是植物抗旱性的内在根源。
2　植物耐旱的调控途径［2］

2． 1　ABA完全不依赖型　水分胁迫被细胞膜上的特异受体感知后，不需 ABA 介导，直接引发第二信使
系统，最终激活下游与顺式作用元件 CRT ／ DRE （dehydration responsive element binding protein）结合的



CBF1，CBF2，CBF3，和 DREBla，DREBlb，DREBle，DREB2 等与植物抗旱相关的转录因子［6］，从而导致特异
基因被诱导表达。
2． 2　ABA完全依赖型　植物在干旱胁迫条件下，激发 ABA合成酶的作用，使植物体内源 ABA 水平显著
增加。 通过与顺式作用元件 ABRE（ABA-responsive element-binding protein）特异结合的植物抗旱相关的
转录因子 ABF（ABA-bingding factor）和 Bzip（basic-region Leu-zipper），以及与 MYBR 和 MYCR 相结合的
MYB和 MYC类转录因子，此类基因可由外源 ABA诱导表达，从而指导诱导基因的表达。
2． 3　ABA部分依赖型　响应干旱的重要标记基因 RD29A（responsive to dehydration），它的启动区内同时
存在 ABA应答组件和应答干旱的脱水响应组件，前者参与对脱水处理时反应较慢，而后者在脱水处理时
反应较快［7 － 8］ 。
3　耐旱相关的调控蛋白及基因

3． 1　起调节作用的蛋白质因子　抗旱相关基因的表达需经历逆境信号的接受和转导，诱导基因的转录，
功能基因的转录 3 个不同水平的调节。 植物细胞干旱胁迫信号的接受可以通过膨压变化或膜受体的活
性变化感知水分胁迫，从而将胞外信号转为胞内信号，触发信号传递途径。 通常抗旱相关基因表达的 3
个不同水平的调节因子为：

1）传递信号和调控基因表达的转录因子。 与抗旱相关转录因子的主要有 DREB，MYC ／ MYB，bZIP，
WRKY和 NAC类等基因［9］ 。

2）感应和转导胁迫信号的蛋白激酶。 参与干旱胁迫信号的传递，主要有促分裂原活化蛋白激酶（mi-
togen-activated protein kinase，MAPK）［10］，Ca2 ＋的蛋白激酶（Calcium-depeodent protein kinase，CDPK）［11］和
磷酸二脂酶（phospholipase C，PLC）［12］ 。 如 CDPK1 和 CDPKd能激活干旱胁迫诱导的启动子［11］，进而启动
下游的反应。

3）与第二信使生成有关的酶类。 胁迫信号被感知后，可导致第二信使（Ca2 ＋，IP3，DAG，PA，脱落酸
（ABA）等）生成，在此期间有磷脂酶等参与。
3． 2　直接起保护作用的蛋白质　处于信号转导及转录因子下游的是对干旱胁迫起直接保护作用的干旱
诱导蛋白。 干旱诱导蛋白主要有以下几类：
3． 2． 1　膜蛋白　植物膜蛋白包括水通道蛋白（aquaporins），液泡膜嵌入蛋白（TIP），胞质膜嵌入蛋白
（PIP），离子通道蛋白等。 当植物遇到干旱时，膜蛋白能改变膜的水分通透性，使水分更易于透过质膜或
液泡膜进入细胞［13 － 14］ 。 水通道蛋白是近年发现的一类专一运输水分的质膜或液泡膜上 26 × 103 ～ 30 ×
103 u的膜镶嵌蛋白，与离子通道等功能通道蛋白同属 MIP（Major instrinsic protein）蛋白家族，具有高度保
守的膜蛋白，含 6 个跨膜区段。 水通道蛋白构成了水分运输的特异性通道，能增强细胞膜对水分的通透
性，约 70％ ～90％的植物体内水分的运动是通过水通道蛋白运送的。 水通道蛋白的开关受外界条件的影
响，这种影响是通过水通道蛋白上的多个磷酸化位点的磷酸化和去磷酸化作用调节。 水通道蛋白活性受
ABA和 Ca2 ＋调节［15］ 。
3． 2． 2　大分子保护因子　植物细胞中保护生物大分子及膜结构的蛋白质主要包括抗冻蛋白（antifreeze
protein，AFP），胚胎发生后期富集蛋白（late-embryogenesis-abundant proteins，LEA）和伴侣蛋白（chaper-
one）。 其中与植物抗旱关系密切的是 LEA蛋白和伴侣蛋白。 它们具有高度亲水性多肤结构，在植物受到
干旱胁迫失水时，能够部分替代水分子，蛋白质的多羟基能保持细胞液处于溶解状态，从而避免细胞结构
的塌陷，稳定细胞膜结构，维持细胞膜结构和大分子功能的稳定性。 伴侣蛋白中很大部分是脱水蛋白，具
有热稳定性和高溶解性，其排斥作用促使变性蛋白质复性，进而保护其他蛋白质［16 － 17］ 。
3． 2． 3　渗透调节因子合成酶　在干旱胁迫下，植物为消除伤害，维持渗透平衡和体内水分，在细胞中产
生和积累一些小分子渗透调节因子，如脯氨酸、甜菜碱、海藻糖、果聚糖、甘露醇、山梨醇等，其合成酶如脯
氨酸合成酶（PSCS）、甜菜碱醛脱氢酶（BADH）、海藻糖 － 6 － 磷酸合酶（OtsA）［18］ 、果聚糖蔗糖酶基因
（sacB）［19］ 、1 －磷酸 －甘露糖醇脱氢酶基因（mtlD）等。 这些保护剂可以鳌合细胞脱水过程中浓缩的离
子，减少离子毒害的作用；亦可通过静电相互作用减少或增加液泡膜对某些离子的吸入，改变该离子在细
胞质和液泡的浓度，能够保护酶和膜免受高盐浓度的伤害，起到植物自身主动调节细胞渗透势的作用，此
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类基因过量表达亦明显提高了植株的抗旱能力［20 － 23］ 。
3． 2． 4　降解、修复和解毒基因　干旱胁迫可使植物体内的酶代谢紊乱，有毒性的活性氧水平升高，此时，
植物会产生抗氧化物质。 抗氧化物主要包括超氧化物歧化酶（SOD）、抗坏血酸过氧化物酶（APX）、谷肤
甘肤还原酶（GR）、过氧化氢酶（CAT）、谷肤甘肤过氧化物酶（GPX）、过氧化物酶（POD）等［23］ 。 这些抗氧
化物可及时清除一些活性氧，避免膜脂的过氧化，维护叶片一定的光合作用［24］ 。 这些抗氧化物还可起到
增强植物耐脱水能力，保护细胞结构，参与渗透调节和水分运输以及调节植株生长等过程，使得植物能够
在一定的水分条件下开源节流，度过难关。
3． 3　抗旱 miRNA　miRNA主要通过调控靶基因的表达参与生物体生命活动的调控，有实验证据表明，
miRNA在植物与环境间的相互作用的过程中有着十分广泛和深远的影响，miRNA159 受 ABA 诱导过量表
达，miRNA393 受干旱胁迫和 ABA的诱导表达，miR169g 是 14 个 miR169 基因家族中唯一在根和幼苗被
干旱诱导后表达变化显著的成员［25］ 。 ZHANG B H 等［26］分析了 65 个物种的 EST 序列，从中鉴定了 338
个新的 miRNA，其中 123 个受逆境胁迫诱导，28 个与干旱胁迫有关。
4　抗旱评价方法的研究

抗旱育种的分子基础研究取得了重大的进展，但如要将分子育种应用于作物育种实践工作中，必须
做抗旱评价。 目前常用的抗旱效果评价方法［27］如下：
4． 1　对比分析法　对比分析法主要是对植物形态结构或解剖结构进行单独的比较分析。 例如：角质层厚
度、栅栏组织 ／海绵组织厚度、细胞导管密度等的测试。 该方法优点是简单直观，但人为主观影响比较大。
4． 2　聚类分析法　是将数学方法应用于育种工作，针对多因素、多水平的综合分析方法。 例如：抗旱物
种的归类、多种因素对抗旱能力影响的综合整理等。 这种方法对筛选物种各种生理指标的变化对抗旱功
效的影响，确定抗旱能力的主要指标方面具有重要的意义。
4． 3　模糊数学综合评价法　它是一种比较简单的方法，在林木抗旱研究中尤其是对林木抗旱性的研究
中被广泛使用。 主要应用于物种的综合抗旱性能力的分析。
4． 4　主成分分析法　主成分分析法对分析影响抗旱能力的主要指标的确定方面具有优越性［28］，可避免
指标间功能的重叠对抗旱能力评价产生误差，具有更严格、更客观的科学性分析优点。
5　研究展望

植物抗旱指标多种多样，但不是所有的指标都适合各种不同的抗旱育种目标，因此研究人员可以根
据作物的特点、研究的目的来选择评价指标。 例如，作物的主要价值体现在根部，这就应该侧重从根长、
根 ／冠比、根生物量等进行分析，重点解决这部分的抗旱能力。 另外，抗旱育种工作可以采用单因素与多
因素进行对比综合分析，确定植物抗旱的主要指标。

关于植物的抗旱机制的研究，虽然做了大量工作，总结了一些规律性的结论，但其机制并不完全清
楚。 目前利用基因工程技术培育抗旱品种主要是增加植物渗透性代谢产物的合成能力，使植物在水分胁
迫下能合成更多的渗透调节物质以提高植物的渗透调节能力，增强植物对活性氧自由基的清除能力，使
植物在水分胁迫下过量表达一些抗氧化酶，以有效地排除有害的活性氧自由基，从而提高细胞耐脱水的
能力。 植物的抗旱机制具有复杂性，单从某个方面研究还远远不够，因此要求育种工作者们能从更深的
层次上搞清楚植物的抗旱机制，增强抗旱育种同分子生物学与基因工程相结合的研究，这有利于推进我
国抗旱育种的进程。
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Progress in the Study on Plant Drought Tolerance Mechanism

WANG Shu-chang
（Institute of Tropical Bioscience and Biotechnology，CATAS，Haikou 571101，China）

Abstract： In the paper，the physiological mechanism，the regulation pathway and the drought enduring proteins
of plant were reviewed，and the opinion that the selection of drought-resistant index could be determined accord-
ing to the characteristics of crop and research purpose，or according to the analysis of single element or multi-ele-
ment for drought tolerance breeding were proposed，and the opinion that the breeding in the future should focus
on the exploration of plant drought tolerance mechanism was also suggested．
Key words： drought tolerance；mechanism；drought-resistant genes
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