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摘 要：综述了植物应答干旱胁迫的基因表达调控研究及干旱基因工程方面的研究进展。干旱是植物生长 

发育过程中经常遇到的最严重的非生物胁迫之一。当植物遭遇干旱逆境时，细胞迅速感知外界信号，通过信 

号转导进而激活许多干旱胁迫应答基因的表达，在植物体内产生大量的特异蛋白，协同调节植物生理生化以 

及代谢的变化，从而提高植物对干旱的耐性。 
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Abstract：This paper mainly reviewed regulation of gene expression involved in response to drought and genetic engi— 

neering of drought tolerant crops．Drought is one of the most severe abiotic stresses in plant growth and development． 

The major events of plant response to drought stress are perception and transduction of the stress signals through signa— 

ling components，resulting in activation of a large number of stress—related genes and synthesis of diverse functional 

proteins that coordinately regulate various physiological and metabolic responses． 
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植物在整个生长发育过程中，经常会受到干 

旱、盐渍、低温、病虫害等各种生物及非生物胁迫 

的影响。其中水分胁迫是各种胁迫环境中最普遍 

的逆境影响因子之一，其对作物产量的影响在非 

生物胁迫中居于首位，仅次于生物胁迫即病虫害 

所造成的损失。在干旱环境下，植物会因根部对 

叶片水分供应减少而使叶片膨压下降，进而使植 

物遭受脱水胁迫。 

为最大限度地减轻干旱胁迫所造成的伤害， 

植物在细胞形态与结构性状、基因表达、生理生化 

代谢等都发生适应性变化，而且植物经过长期与 

环境互作和进化过程 ，在生长习性、形态结构和生 

理生化等方面形成 了对水胁迫的各种适应对 

策  ̈。如植物通过株形变小、根系发达、根冠 比 

高、气孔下陷、气孔关闭、蒸腾面积减少等形态结 

构的改变来降低脱水，以维持正常的生长发育。 

植物也可以通过细胞内的生理生化变化提高对干 

旱胁迫的耐性，如产生渗透调节物质脯氨酸、甜菜 

碱、渗调素以及增加抗氧化能力等。另外，当植物 

遭遇干旱时，许多干旱胁迫应答基因被诱导表达， 

在植物体内产生大量的特异蛋白，协同调节植物 

生理生化以及代谢的变化，从而适应外部逆境，提 

高植物对干旱的耐性。任何复杂的遗传机制都是 

通过相关基因的表达来实现的，其中转录水平的 

调控是关键。目前，剖析转录因子基因在植物逆 

境胁迫，特别是干旱应答中的调控作用已成为分 

子生物学和作物抗旱基因工程研究的前沿。随着 

拟南芥、水稻等植物基因组测序的完成，植物基因 
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的研究已经进入了功能基因组时代，即不仅要对 

基因结构与功能进行研究，而且还要对植物基因 

的时空表达及其表达调控网络进行系统研究，为 

作物转基因应用提供理论基础。本文重点对植物 

应答干旱胁迫的基因表达调控及基因工程方面的 

研究进展进行综述。 

1 干旱胁迫应答基因及其蛋白 

植物的生长发育和对逆境的诱导反应涉及到 

复杂的基因表达调控网络。植物受到干旱胁迫 

后，细胞迅速感知外界信号，通过一系列复杂的信 

号转导并激活特定转录调控因子，再通过与特定 

的顺式作用元件结合，进而调控目标基因的转录 

表达，最终提高植物的耐旱性。 

根据响应时间的不同，干旱应答基因至少可 

以分为两种不同的表达类型。一类在受到胁迫时 

基因表达是快速、瞬时的，在几小时内达到最大 

值 ，然后下降。这些基因大部分编码调控蛋 白因 

子，比如锌指蛋白、SOS2类似蛋白激酶 PKS5、转 

录因子 bHLH、DREB1A、DREB2A以及生长因子 

类似蛋白RAP2等。另一类胁迫诱导基因的表达 

是缓慢的，在胁迫处理后 10 h内逐渐增强。这些 

基因大部分编码功能蛋白，如 LEA蛋白、脱毒酶、 

渗透保护合成酶等。这些胁迫诱导基因及其相关 

转录因子，协同或各 自独立地组成植物的基因调 

控网络，不仅在初级胁迫反应中起作用，而且在植 

物后期胁迫耐性过程中也发挥重要作用。 

2 干旱胁迫应答基因调控网络 

直接或间接参与植物体内干旱信号转导、干 

旱胁迫响应的基因及其互作调控构成了干旱胁迫 

应答的基 因调控 网络，目前 通常分为脱落酸 

(ABA)依赖和非依赖两大调控网络 。 

2．1 干旱胁迫应答的ABA依赖途径 

干旱可以激发 ABA的产生，进而引起气孔关 

闭，诱导相应的干旱胁迫基因表达；外源 ABA处 

理也可以诱导一些干旱诱导基因的表达。 

2．2．1 ABRE ABRE的是 ABA应答基因的一 

种主要的顺式作用元件，通过 ABRE作用的 ABA 

依赖途径也是干旱胁迫应答的主要途径之一。 

但单拷贝的 ABRE不足以调控 ABA应答基 

因的表达，如 ABRE需要与耦合元件 CE1和 CE3 

组成 ABA应答复合体，才能调控相应基因如小麦 

HVA1和HVA22基因的表达 J。拟南芥干旱诱 

导基因RD29B具有两个 ABRE元件，是调控 ABA 

应答基因表达的重要顺式作用元件 j。 

AREB／ABF是可以与 ABRE结合的 bZIP类 

转录因子，可激活干旱胁迫下的 ABA依赖基因的 

表达。。J。许多 AREB／ABF蛋白的表达具有组织 

特异性。如拟南芥 AREB1／ABF2、AREB2／ABF4 

和ABF3主要在脱水的营养组织 中表达，并参与 

其内部ABA信号的转导 ’。 。磷酸化和脱磷酸化 

在 ABA介导的 AREB／ABF蛋白的激活中具有重 

要作用。在拟南芥 ABA缺陷突变体 aba2和 ABA 

不敏感突变体 abil中，AREB／ABF蛋白活性降 

低 ，而在 ABA超敏突变体 eral中活性增强，说明 

AREB／ABF蛋白需要 ABA介导的翻译后修饰才 

能被激活 J。 

ABA也依赖蛋白激酶的作用，如 SNF1相关 

激酶可能通过磷酸化激活 AREB／ABF蛋白 。 

过表达 ABF3或ABF4的转基因拟南芥对 ABA超 

敏感 ，呼吸速率降低 ，许多 ABA应答基 因 (如 

RD29B、ICK1、ABI1)表达增强，耐旱性提高 。 

在没有外源 ABA情况下，带有多位点点突变的磷 

酸化形式的 AREB转基因植物，也可诱导 ABA应 

答基因的表达 ’ j。表明由点突变引起的转录因 

子的组成型活性形式有助于转基因植物干旱耐性 

的增强。AREB1和 AREB2需要 ABA才能达到 

最大活性，且 AREB1是葡萄糖信号转导的重要组 

分 ，过表达 AREB1可提高植物干旱胁迫耐性l1 。 

2．1．2 其他 ABA依赖基 因顺式作用元件 除 

ABRE外，还存在许多其他 ABA依赖基因的顺式 

作用元件。如干旱诱导基因 RD22的表达依赖于 

ABA，但它的启动子区并没有 ABRE顺式作用元 

件。研究表明，转录因子 AtMYC(RD22BP1)和 

AtMYB2可以与 RD22启动子区的顺式作用元件 

MYBR和MYCR结合，协同激活RD22基因  ̈” 。 

这两类蛋白质是伴随内源 ABA积累合成的，表明 

这两类蛋白质可能在胁迫反应的晚期起作用。微 

阵列分析发现了 MYC／MYB蛋 白的靶基因有醇 

脱氢酶基因、ABA／茉莉素(JA)诱导基因等  ̈。 

对拟南芥 AtMYC2的遗传分析表明，它是蓝光介 

导的光形态建成生长的负调控因子。AtMYC2蛋 

白可能是 ABA、JA和光信号转导的共同转录因 
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子。同时过表达 AtMYC2和 AtMYB2基因不仅能 

引起转基因植物 ABA超敏表型，也能提高其渗透 

胁迫耐性  ̈。 

NAC(NAM、ATAF和 CUC)蛋 白是一类植物 

特异性的转录因子。研究发现一些 NAC基因如 

AtNACO72(RD26)、AtNAC019、AtNAC055参与 了 

干旱胁迫应答 。RD26基因能被干旱、高盐、高 

温、ABA、JA、病害诱导  ̈，其编码蛋白质定位于 

细胞核，具有转录活性。过表达 RD26的转基因 

株系对 ABA超敏感，ABA诱导基 因和干旱胁迫 

诱导基因的表达被上调，而 RD26基因的表达被 

抑制的转基因株系表现恰恰相反，说明这些基因 

启动子区存在 NAC蛋 白结合位点 NACR。研究 

发现典型的 ABA诱导基因，比如 、RD、ERD、 

COR、KIN等并非 RD26的靶基因，而许多JA诱导 

的基因却是 RD26的靶基因，这表明在干旱或伤 

害胁迫应答中，RD26在 ABA和 JA信号转导的交 

叉对话 中具有重要的介导作用。微阵列分析表 

明，RD26可能参与了伤害相关基 因的表达。另 

外，大规模转录组分析发现 RD26蛋白调控的基 

因还参与了ROS的脱毒过程、病害防御过程和植 

物衰老过程。这表明 RD26蛋白可能在植物病害 

防御、衰老、ABA信号转导等不同途径的交叉点 

发挥作用。 

CBF／DREB1是冷驯化信号转导途径中基因 

调控的转录激活子，能被低温胁迫瞬时迅速诱导， 

但不能被干旱诱导  ̈。研究发现DREB1 D／CBF4 

能被干旱诱导，却不能被低温诱导。过表达 CBF4 

与过表达 CBF／DREB1都可以提高转基因植物体 

内含有 CRT／DRE顺式作用元件的与干旱、低温 

适应相关的基因的表达，提高转基因植物对干旱 

和低温的耐受性  ̈‘7 3。由于干旱和冻害对植物 

具有相似的生理效应，而且 CBF4蛋 白与 CBF／ 

DREB1在序列和结构上具有相似性，因此推测植 

物对干旱和低温的应答源于共 同的 CBF—like转 

录因子。 

2．2 干旱胁迫应答的 ABA非依赖途径 

部分干旱胁迫应答基因对 ABA处理无反应， 

表明植物体内存在 ABA非依赖途径的基因调控 

网络。目前 已经发现 了两个参与干旱应答 的 

ABA非依赖的顺式作用元件，即 DRE／CRT和 

ZFHDR。 

DREB2是 AP2／ERF家族 转录 因子，可与 

DRE／CRT结合，并含有保守的 DNA结合元件 A／ 

GCCGAC。在正常生长条件下，DREB2蛋 白表 

达，但不能激活下游胁迫应答基因，当被脱水胁迫 

诱导后，可能激活参与干旱胁迫耐性的其他基因。 

但过表达DREB2基因并不能提高转基因植物胁 

迫耐受性，表明DREB2蛋白需要翻译后激活才能 

起作用  ̈。研究发现，DREB2A的中心区存在一 

个负调控域，删除该负调控域后可得到组成型活 

性形式 DREB2A(DREB2A—CA)，可以调控许多脱 

水胁迫诱导基因，并显著提高转基因拟南芥干旱 

胁迫的耐受性 。ZmDREB2A是在玉米中克隆 

得到的 DREB类型转录因子的同源基因，能被低 

温、脱水、高盐和热激等胁迫诱导。与拟南芥 中 

DREB2A不同的是，ZmDREB2A有两种不同的转 

录形式，只有一种转录形式的 ZmDREB2A能被胁 

迫显著诱导。与拟南芥原生质体内DREB2A相 

比，ZmDREB2A蛋白具有较高的转录活性，这表 

明ZmDREB2A并不一定需要蛋白修饰才具有活 

性。微阵列分析发现 ZmDREB2A作用的靶基因 

除编码 LEA蛋白的基因外，还有许多与热激和脱 

毒相关的基因。过表达 ZmDREB2A能增强转基 

因植物的耐旱和耐热性。表明 ZmDREB2A蛋白 

可能具有介导干旱胁迫和热胁迫应答基因表达的 

双重功能 。 

ERD1是编码 Clp蛋白酶调控亚基 ClpD的基 

因，该基因能被脱水胁迫诱导，在植物自然衰老和 

黑暗诱导的衰老过程 中也能被上调。对转 ERD1 

基因植物的ERD1基因启动子区进行分析，发现 

ERD1启动子区不仅包含有ABA非依赖胁迫应答 

基因的顺式元件一14一bp rpsl—like序列 (CACTA— 

AATTGTCAC)，也包含可与 NAC蛋白结合的衰老 

激活表达基因的顺式元件一 yc—like序列(CAT— 

GTG) 。前者可与 ZFHD蛋 白(zinc—finger ho— 

meodomain)结合，且 ZFHD1蛋白在脱水胁迫应答 

中是一个转 录激 活子。ANACO19、ANAC055或 

ANAC072是编码 NAC蛋白的基因，可与 MYC—like 

结合，过表达转基因植物中的这些基因可提高其 

对干旱胁迫的耐受性，增强许多干旱应答基因的 

表达，但对 ERD1的表达没有影响。同时过表达 

NAC和 ZFHD的转基因拟南芥在正常生长条件 

下 ERD1的表达会增强，表明两种顺式元件对 

ERD1的表达都是必要的  ̈。而 NAC蛋白作为 

转录激活子既可与 ZFHD蛋白协同发挥作用，也 
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可单独参与干旱胁迫应答。 

3 干旱信号转导与其他胁迫信号转导途 

径之间的相互作用 

植物对干旱的应答是不同信号转导途径互作 

形成的复杂网络综合调控的结果。干旱不仅调控 

植物体内干旱信号转导途径，还直接或间接地调 

控了许多其他途径。植物不同胁迫信号转导途径 

之间，既相互独立，又紧密联系，它们共同组成了 

植物逆境胁迫应答网络，在植物的逆境适应性方 

面发挥重要的作用。 

目前，国内外以模式植物拟南芥和水稻为材 

料对抗逆反应相关基因的表达特性与功能开展了 

大量的研究。基因组测序结果分析表明，拟南芥 

和水稻基因组中分别有 2 304个和 2 516个转录 

因子基因 。水稻中有 186个转录因子基因受 

到干旱或高盐的诱导，这些转录因子分别属于 

ERF(ethylene responsive factors)、bHLH、MYB、 

HB、NAC、MADS、bZIP、WRKY和 HSF转录因子 

家族。从拟南芥 7 000个 cDNA基因中已经鉴定 

出299个干旱诱导基因，其中有 54个可以受到低 

温诱导，213个受到高盐诱导，245个受到 ABA诱 

导 。一半以上的干旱诱导基因可以分别被 

低温、高盐或 ABA诱导，这说明低温、干旱、高盐 

和ABA应答途径之间存在着复杂的相互作用。 

与在拟南芥干旱、高盐应答中观察到的情况相一 

致，在水稻的约 1 700个独立的、受干旱 、高盐和 

低温胁迫诱导的基因中，有73个基因受到 3种胁 

迫的诱导，约40％的干旱或高盐诱导基因能被低 

温胁迫所诱导，超过 98％ 的高盐诱导基 因和 

100％的 ABA诱导基因响应干旱胁迫 。这说 

明，干旱、高盐及低温和 ABA信号转导途径之间 

存在着共同的调控系统和重要的结点。对拟南芥 

和水稻胁迫诱导基因的比较分析发现，两套基因 

组在分子水平上对胁迫应答具有极大的相似性。 

水稻中发现的73个胁迫诱导基因，在拟南芥中找 

到了其中的 51个，且功能非常相似 。尽管两 

种植物早在一百万年前就已经产生了进化上的分 

歧，但这些研究结果却进一步确认了水稻与拟南 

芥具有相似的胁迫诱导基因调控网络。 

研究发现，干旱信号转导与热激信号转导之 

间也存在一定的联系。如 DREB2A不仪能被干 

旱胁迫诱导，它本身也可以被热激胁迫瞬时快速 

诱导。在DREB2A调控的483个基因中有 110个 

是热胁迫应答基因，这表明DREB2A蛋白可能在 

‘干旱和热激胁迫应答相互作用中发挥重要的作 

用 。应用基因工程技术也证实了干旱和热激 

胁迫应答基因网络之间的相互作用，如过量表达 

热激蛋白sHSP17．7可以提高转基因水稻对严重 

干旱(土壤水势低至 一15．02 MPa)的耐受性 ， 

过表达 DREB2A的转基因拟南芥不仅诱导干旱、 

高盐应答基因的表达，也可以诱导热激胁迫相关 

基因的表达(如 HsfA3)，使转基因植株的高温耐 

受性显著提高 。 

干旱不仅与高盐、热激等非生物胁迫信号转 

导之间存在相互作用，而且与生物胁迫之间也存 

在着重要的交结点。如干旱处理能明显提高水稻 

对稻瘟病的敏感性 J。当植物受到病害侵染或 

干旱胁迫时，内源 ABA水平升高，研究发现，ABA 

参与引发了胼胝质的积累从而可提高植物的抗病 

性 。AtMYC2是 ABA介导的干旱信号转导的 
一 个转录激活子。它不仅可以正调控许多参与 

JA介导的伤害应答基因，还负调控许多 JA／乙烯 

介导的病害防御基因的表达。AtMYC2和 删  

(iaslTlonate—insensitive 1基因)是等位基因 ，其 

功能缺失可以引起 ABA应答基因表达水平的下 

降，而 JA／乙烯调控的防御应答基因表达增强则 

可以提高植株对各种真菌病害的抗性 。由此 

可以推测认为，AtMYC2可能是生物胁迫应答和 

非生物胁迫应答中激素信号转导途径相互作用的 

关键调节因子。OsNAC6能被低温、干旱、高盐等 

非生物胁迫诱导，也能被创伤和病害等生物胁迫 

以及 ABA、JA诱导。这表明 OsNAC6可能同时参 

与了生物与非生物胁迫应答 。 

4 干旱相关基因工程研究 

目前利用基因工程技术提高植物对干旱的耐 

受性主要有以下几个途径：一是利用转基因技术 

提高植株体内的相容性溶质浓度；二是应用 ABA 

生物合成及氧化过程中的关键酶基因及其调控基 

因；三是通过导人干旱胁迫应答转录因子、蛋白激 

酶等。 

植株体内的相容性溶质，包括氨基酸(脯氨 

酸等)、四胺或其他胺(氨基乙酸甜菜碱、多胺等) 

以及许多糖、糖醇(如：甘露醇、海藻糖、肌醇半乳 
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糖苷、棉子糖)等，运用遗传转化方法导入的相应 

基因可以提高这些相容性溶质的浓度从而提高植 

物对包括干旱胁迫在内的非生物胁迫的耐受性。 

如在烟草中过量表达脯氨酸合成酶基因可以促进 

干旱胁迫下植物的生长；过量表达编码肌醇半乳 

糖苷合成酶的基因 GolS可以显著提高转基因拟 

南芥对干旱胁迫的耐受性；过量表达 OsLEA3一 可 

以提高转基因水稻在大田环境下对干旱胁迫的耐 

受性 。。。 

植物干旱协迫应答基因网络包含许多转录因 

子、ABA生物合成的关键酶和蛋 白激酶。通过基 

因工程技术影响这些基因的表达可以达到提高植 

物干旱胁迫耐受性的目的，这种研究思路和方法 

在作物改良上也非常有用。如 NAC基 因参与干 

旱胁迫应答的 ABA依赖途径。在水稻中组成型 

过量表达 OsNAC6基因可以显著提高转基因植株 

对干旱、高盐、病害的耐受性 ，并正调控许多生物 

与非生物胁迫应答基因 。在水稻中超表达拟 

南芥 HARDY基因能提高水稻的干旱耐性、水分利 

用率和光合效率 。水稻 OsDREB1A的超表达 

能提高转基因拟南芥和转基因水稻对干旱、高盐 

和 冻 害 的 耐 受 性。SodERF3、GbERF2 以及 

JERF1、TERF1、TSRF1和 JERF3等 ERF基 因的 

超表达能提高转基因烟草对干旱、低温、盐、渗透 

胁迫和病害的耐受性 J。脱水、干旱、高盐与 

渗透胁迫等非生物胁迫都能导致内源 ABA的大 

量积累，应用 ABA代谢途径的关键酶基因可以调 

控植株对干旱协迫的耐受性。NCED和 CYP707A 

是 ABA新陈代谢的两个主要特异调节酶，过量表 

达AtNCED能显著提高拟南芥、烟草、番茄植株中 

ABA的水平和植株干旱耐受性。CYPTOTA基因 

编码的 8 一hydoxy|ase是调控 ABA氧化途径的关 

键酶，对 CYP707A3进行 T—DNA插入突变，可 以 

明显提高植物干旱胁迫耐受性，同时伴随呼吸速 

率下降 。SnRK2s能被干旱、高盐和 ABA激 

活，SRK2C在根尖中大量表达并参与根对干旱胁 

迫的应答。过量表达 SRK2C可以显著提高转基 

因拟南芥对干旱的耐受性 。 

作物对低温、干旱、高盐和病害等非生物胁迫 

和生物胁迫的抗逆反应是由多基因参与的协同防 

御反应，而非单一反应或单一基因作用的结果。 

因此，在提高作物对环境胁迫的分子育种中，传统 

的单一抗性功能基因的转基因策略对农作物抗性 

的改良具有一定的局限性，而改良或增强一个关 

键转录因子的调控能力便可能同时调控多个下游 

抗性功能基因的表达，这是提高作物抗逆性更为 

有效的方法和途径。干旱胁迫会引起大量基因产 

物的变化，对调控这些基因的转录因子及不同信 

号途经交叉对话的深入了解将有助于作物综合性 

状的改良。在作物改良过程中，如何利用现有的 

成果创造出生长正常、产量不受影响、具有较强胁 

迫耐受性的转基因植物，如何将转入的外源基因 

对作物自身机制的干扰降到最低，并在恰当时间 

激活胁迫诱导基因的表达，如何使胁迫诱导基因 

产生于理想的细胞组织位置并具有合适的表达量 

等，都是我们在创造转基 因植物时需要考虑的 

问题 
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