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作物抗旱基因研究进展及在马铃薯
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摘 要：整理并分析了近年来已经公开发表的６８个抗旱相关基因，其中包括转录因子，以及提高渗透物质积
累，具有解毒和抗氧化胁迫，控制作物生物大分子合成的基因，并对这些基因在作物抗旱中的作用机理及应用进展

进行了分析。得出转录因子主要是通过激活或者抑制下游与干旱相关基因的表达，与渗透调节相关的基因主要是

维持细胞内外渗透平衡，具有解毒和抗氧化胁迫的基因主要是通过清除活性氧的积累，与生物大分子合成有关的

基因主要在逆境中可以产生一些逆境蛋白，从而提高作物耐逆性。同时整理并分析了利用基因工程改良马铃薯种

质的发展现状与存在问题。
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作物生长发育会受到各种生物胁迫与非生物胁

迫的影响，生长发育受到抑制以及导致产量下

降［１－２］。植物在长期进化过程中，产生了以适应或

抵御生物与非生物胁迫对植物体所造成伤害的能

力，如通过脯氨酸和可溶性糖含量积累来响应渗透

性胁迫［１］。近年来，伴随着分子生物学和生物技术

的发展，植物抗旱机制的研究也不断深入，已在水分

代谢、物质代谢、渗透调节和活性氧清除等方面取得



了一定成果。尤其是随着基因芯片和转录组学的发

展，与植物干旱应答响应相关的基因已被大量发现，

包括一些调控基因和可以提高渗透物质积累、增加

生物大分子的合成、能够增强活性氧清除能力以及

可以增强与植物抗旱有关酶合成的功能基因。

随着全球气温升高和降雨量的减少，要求作物

品种必须适应干旱和高温的生长条件，选育具有良

好抗旱能力的作物新品种已变得十分重要。作物抗

旱品种选育一般有两条途径：一是通过传统育种方

法选育；二是通过直接导入抗旱基因来提高抗旱性，

进而选育抗旱品种。目前已经有大量与抗旱有关的

信号分子、转录因子和功能基因已成功转入到植物

中，并提高了植物的耐旱性。

马铃薯作为世界第四大作物，也是我国北方地

区的主要栽培作物，近年来马铃薯的种植面积和区

域有增加的趋势，但是主要集中在干旱和半干旱地

区，而这些地区降雨量少，水资源短缺，蒸发量大，因

此干旱已成为该区马铃薯生产的主要限制因素，所

以加强马铃薯抗旱性研究、选育抗旱品种成为该区

马铃薯研究的重要方向之一。

本文整理并分析了近年来已发表的并通过转化

验证的可以提高植物抗旱性的功能基因以及转录因

子，如提高渗透物质积累、具有解毒和抗氧化胁迫及

控制植物生物大分子合成的功能基因等及其应用现

状，为今后创制适于半干旱地区生产应用的马铃薯

抗旱新材料和新品种选育提供科学依据。

１ 植物抗旱有关基因的研究现状

根据 ＡｂｒａｈａｍＢｌｕｍ［３］的报道，目前已经在 ４８７
种植物中发现了 １０４个与植物抗旱有关的基因，而
通过转化实验验证，在拟南芥和主要农作物中与抗

旱有关的基因有６８个（表１）。
在拟南芥中现已证实可以提高抗旱的基因有

１５种，其中绝大数是转录因子，属于功能基因的较
少。水稻中可以增强抗旱能力的基因有１４个，其中
转录因子５个，其余为功能基因，ＹｕｋａＫｉｔｏｍｉ等［４］研
究表明，干旱胁迫可诱导 ＤＲＯ１功能基因的表达，使
得水稻根系伸长和根在地下的空间分布变大，也可

诱导 ＺＦＰ２５２［５］功能基因的表达，可以消除活性氧积
累，使水稻抗旱性增强；小麦中与抗旱有关的基因有

９个，其中４个为ＤＲＥＢ类和ＮＡＣ类转录因子，其余
为功能基因；大麦中发现 ＨｖＣＢＦ４可以提高其抗旱
能力［６］；玉米中找到与植物抗旱有关的基因 ７个，
ＺｍｂＺＩＰ７２［７］和 ＺｍＤＲＥＢ２Ａ［８］属于转录因子，其余为
功能基因，主要与 ＡＢＡ途径有关；棉花中主要与抗

旱有关的基因是 ＤＲＥＢ类转录因子和 ＭＰＫ（促分裂
原蛋白激酶）类基因；大豆中可以提高其抗旱能力的

基因主要是转录因子类和 ＧＳＴ（谷胱甘肽 Ｓ－转移
酶）等功能基因；目前，在马铃薯中发现与抗旱有关

表１ 拟南芥与主要农作物中与抗旱有关的基因

Ｔａｂｌｅ１ ＴｈｅｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｔｇｅｎｅｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａａｎｄｃｒｏｐｓ

基因类型

Ｇｅｎｅｔｙｐｅｓ
植物种类

Ｐｌａｎｔｔｙｐｅｓ
基因

Ｇｅｎｅｓ

ＭＹＢ／
ＭＹＣ

拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ
ＭＹＢ４４［９］，ＭＹＢ４［１０］，
ＭＹＢ２［１１］

水稻 Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ ＭＹＢ３Ｒ－２［１２］

ＤＲＥＢ／
ＣＢＦ

拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ ＤＲＥＢ１Ａ［１３］，ＤＲＥＢ２Ａ［１４］

水稻 Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ ＤＲＥＢ１Ａ［１５］

小麦 Ｔｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍ ＤＲＥＢ２、３［１６］

大麦 Ｈｏｒｄｅｕｍｖｕｌｇａｒｅ ＣＢＦ３［６］

玉米 Ｚｅａｍａｙｓ ＤＲＥＢ２Ａ［８］

大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ ＤＲＥＢ２［１７］，ＤＲＥＢ３［１８］

棉花 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍ ＤＲＥＢ［１９］

高粱 Ｓｏｒｇｈｕｍｂｉｃｏｌｏｒ ＤＲＥＢ２［２０］

马铃薯 Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ ＤＲＥＢ２［２１］

ＥＲＦ 马铃薯 Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ ＥＲＦ［２２］

ＷＲＫＹ

拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ ＷＲＫＹ２０［２３］

大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ ＷＲＫＹ２０［２３］

水稻 Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ ＷＲＫＹ１１［２４］

马铃薯 Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ ＷＲＫＹ１［２５］

ｂＺＩＰ
（ＡＲＥＢ，
ＡＢＦ）

拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ ＡＲＥＢ１、２［２６］

水稻 Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ ｂＺＩＰ２３［２７］

玉米 Ｚｅａｍａｙｓ ｂＺＩＰ７２［７］

ＮＡＣ
（ＳＮＡＣ）

水稻 Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ ＮＡＣ５［２８］

小麦 Ｔｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍ ＮＡＣ６［２９］，ＮＡＣ６９［３０］

玉米 Ｚｅａｍａｙｓ ＳＮＡＣ１［３１］

大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ ＮＡＣ５、６［３２］

棉花 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍ ＮＡＣ５、６［３３］

功能基因

Ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ｇｅｎｅｓ

拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ

ＣＰＬ５［３４］，ＲＬＫ［３５］，
ＭＰＫ２，３［３６］，ＨＡＲＤＹ［３７］，
ＡＴＨＢ６［３８］，Ｐ５ＣＳ［３９］，
ＳｎＲＫ２［４０］

水稻 Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ

ＳＩＫ１［４１］，ＺＦＰ２５２［５］，
ＴＬＤ１［４２］，ＤＳＧ１［４３］，
ＤＲＯ１［４］，Ｈｒｆ１［４４］，
ＤＳＴ［４５］，ＭＰＫ３［４６］，ＣＩＰＫ［４７］

小麦 Ｔｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍ ＳｎＲＫ２．４［４８］，ＳｎＲＫ２．１０［４９］，
ＡＱＰ７［５０］，ｓｒｇ６［５１］，ＲＬＫ［５２］

玉米 Ｚｅａｍａｙｓ ＡＢＰ９［５３］，ＰＰ２Ｃ［５４］，
ＳｎＲＫ２［５５］，ＭＰＫ３［５６］

大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ ＧＳＴ［５７］

棉花 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍ ＭＰＫ２［５８］，ＭＰＫ１６［５９］，
ＳｎＲＫ２［６０］

马铃薯 Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ ＳｎＲＫ２［６１］
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的基因仅有 ＳｎＲＫ２、ＷＲＫＹ１和ＤＲＥＢ１，相对而言，花
生、番茄、辣椒和西瓜等作物抗旱基因的发掘还比较

少。

２ 植物抗旱基因的分类与作用机理

根据抗旱基因在植物体中发挥的作用不同，可

以将抗旱基因分为功能基因和调控基因，其中功能

基因主要包括渗透调节基因、具有解毒和抗氧化胁

迫的基因和生物大分子合成基因以及激活蛋白激酶

活性的功能基因，调控基因包括 ＭＹＣ／ＭＹＢ、ＤＲＥＢ、
ＷＲＫＹ、ｂＺＩＰ和ＮＡＣ类调控因子。
２．１ 植物抗旱基因的聚类分析

通过聚类分析可以推测未知基因的功能，为抗

旱基因的挖掘以及抗旱品种的选育提供科学依据。

ＡｂｒａｈａｍＢｌｕｍ等［３］收集整理，目前已在拟南芥和主
要作物中发现７８个基因可以增强植物抗旱性，根据
这些基因的作用机理，可将其分为两大类，即功能基

因和调控基因，功能基因编码的蛋白质对逆境中的

植物直接起保护作用，调控基因编码的蛋白质在信

号传导途径和对逆境胁迫基因表达过程中起调控作

用。利用 ＭＥＧＡ５．０５对 ６８个调控基因和功能基因
的编码序列分别进行聚类分析（图１，图２）。

图１ 植物抗旱相关调控基因的聚类分析

Ｆｉｇ．１ Ｃｌｕｓｔｅｒａｎａｌｙｓｉｓｏｆｐｌａｎｔｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｔｒｅｌａｔｅｄｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｇｅｎｅｓ
注 Ｎｏｔｅ：Ａｔ—Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ拟南芥；Ｇｍ—Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ大豆；

Ｇｈ—Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍ陆地棉；Ｈｖ—Ｈｏｒｄｅｕｍｖｕｌｇａｒｅ大麦；Ｓｌ—

Ｓｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ番茄；Ｏｓ—Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ水稻；Ｓｂ—Ｓｏｒｇｈｕｍｂｉｃｏｌｏｒ
高粱；Ｓｔ—Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ马铃薯；Ｔａ—Ｔｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍ小麦；

Ｚｍ—Ｚｅａｍａｙｓ玉米．下同 Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．
ｂＺＩＰ—ｂａｓｉｃｌｅｕｃｉｎｅｚｉｐｐｅｒ；ＡＲＥＢ—ＡＢＡｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｅｌｅｍｅｎｔｂｉｎｄｉｎｇ

ｐｒｏｔｅｉｎ；ＡＢＦ—ＡＢＲＥｂｉｎｄｉｎｇｆａｃｔｏｒ；ＡＰ２／ＥＲＥＢＰ—ＤＲＥｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ／
ＣＲＴｂｉｎｄｉｎｇｆａｃｔｏｒ；ＮＡＣ—ｃｕｐｓｈａｐｅｄｃｏｔｙｌｅｄｏｎ；ＳＮＡＣ—ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ

ＮＡＣ；ＺＦＰ—ｚｉｎｅｆｉｎｇｅｒｐｒｏｔｅｉｎ．

图２ 与植物抗旱相关功能基因的聚类分析

Ｆｉｇ．２ Ｃｌｕｓｔｅｒａｎａｌｙｓｉｓｏｆｐｌａｎｔｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｔｆｕｎｃｔｉｏｎｇｅｎｅ

聚类结果（图 １）表明，这些调控基因可以聚为
两大类（顺时针方向），第一大类调控基因主要是三

大转录因子家族ＮＡＣ、ＡＰ２／ＥＲＦ和 ＴＦＩＩＩＡ－ｔｙｐｅｚｉｎｃ
ｆｉｎｇｅｒ和ｂＺＩＰ家族，其中 ＡＰ２／ＥＲＦ占绝大数。又可
以分为 ４个小类，即 ＡｔＮＡＣ６到 ＴａＮＡＣ６；ＴａＤＲＥＢ３
到 ＺｍＣＢＦ３；ＧｍＤＲＥＢ２到 ＴａＤＲＥＢ３Ｃ；ＧｈＤＲＥＢ３到
ＳｔＣＢＦ３；以及 ＯｓＮＡＣ６９、ＺｍｂＺＩＰ７２、ＯｓＷＲＫＹ１１、Ｏｓ
ＺＦＰ２５２、ＴａＤＲＥＢ２和 ＡｔＤＲＥＢ３。其中，ＮＡＣ家族属
于ＡＢＡ依赖型，主要控制气孔关闭，调节细胞膜内
外渗透压相对平衡以及诱导生物大分子的合成；

ＡＰ２／ＥＲＦ家族主要调控气孔的关闭和脯氨酸含量
的积累；ＴＦＩＩＩＡ－ｔｙｐｅｚｉｎｃｆｉｎｇｅｒ家族的调控基因主
要是诱导脯氨酸和可溶性糖含量的积累；ｂＺＩＰ家族
属于ＡＢＡ依赖型，然而 ｂＺＩＰ７２和ＺＦＰ２５２属于 ｂＺＩＰ
家族的调控因子，ＺＦＰ２５２主要是通过调控脯氨酸
和可溶性糖的积累来增强植物的抗旱能力。第二大

类主要包括ＡＲＥＢ、ＷＲＫＹ和ＭＹＢ家族的调控基因，
其功能主要是通过减少叶片的萎蔫和水分的丢失，

以及增加气孔的密度和调节气孔的开闭提高植物的

耐受性。

图２显示提高植物抗旱能力的功能基因可以聚
为五大类（从顺时针方向看），即第一类 ＳｔＳｎＲＫ２．２
到ＴａＲＬＫ；第二类 ＡｔＣＫＩ１到Ｔａｓｒｇ６；第三类 ＺｍＣＫＩ１
到 ＺｍＡＢＰ９；第 四 类 ＧｓＧＳＴ到 ＧｂＲＬＫ；第 五 类
ＧｈＭＰＫ１６到ＧｈＭＰＫ３。第一类主要是拟南芥、马铃
薯和棉花中的 ＳｎＲＫ２家族基因，该家族的基因主要
通过减少叶片水分散失，增加叶片的相对含水量，从

而提升植物细胞对逆境的忍受能力；而该类中

ＣＤＰＫ家族的基因主要是通过下游的调节途径，增
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加植物对冷、干旱的忍受能力；第二类主要是拟南

芥、水稻、小麦和棉花中的可以提高抗旱能力的功能

基因，可以被 ＡＢＡ和干旱所诱导；第三类主要是
ＡＢＰ和ＡＢＩ５类基因，与 ｂＺＩＰ调控因子有着密切联
系。ＡＢＰ（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ（ＡＢＡ）－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｅｌｅｍｅｎｔ
ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ）主要是通过根系伸长和气孔关闭促
进植物保水能力的提高，ＡＢＩ５（ＡＢＡ－ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ５）
属于ＡＢＡ非敏感性基因，在逆境胁迫中起到负调控
作用；第四类主要是ＲＬＫ（ｒｅｃｅｐｔｏｒ－ｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓ
ｅｓ）和 ＧＳＴ（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳ－ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ）二类基因，ＲＬＫ
主要是通过ＡＢＡ途径减少植物体内水分丢失，从而
增强植物的抗旱能力，ＧＳＴ通过激活谷胱甘肽 Ｓ－
转移酶的活性，促使植物根系的伸长和延缓生长发

育来提高植物的耐受性；最后一类主要是 ＭＰＫ（ｍｉ
ｔｏｇｅｎ－ａｃｔｉｖａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ）基因，通过增加抗氧化
酶的活性，减少或清除活性氧的积累，增加脯氨酸含

量和减少水分的丢失来增强植物的耐旱性。

２．２ 植物抗旱基因的作用机理分析

植物受到干旱胁迫会诱导产生多种不良反应，

如渗透压的改变，活性氧的积累，因此植物体必须迅

速启动对这些不良反应的应答才能存活下来。根据

徐立明，Ｙａｎｇ［６２］等的研究，植物对干旱胁迫应答主
要是通过渗透调节、活性氧清除、生物大分子物质的

合成以及新陈代谢的改变来实现（图３）。渗透调节
主要是通过增加细胞溶质浓度，降低渗透势，保持膨

压，维持细胞中的水分平衡和细胞各种生理活动的

正常进行；干旱胁迫会引起植物细胞膜及内膜系统

在结构和功能上发生显著改变，导致植物体内积累

大量的活性氧，植物在长期进化过程中形成可以清

除活性氧积累的小分子物质；植物生长在水分短缺

的环境中，体内生物大分子蛋白合成和合成速率减

少，体内原有的一些蛋白质的合成受到抑制，与此同

时植物体会合成一些新蛋白质（即逆境诱导蛋白），

如胚胎发育晚期丰富蛋白、水通道蛋白和渗调蛋白，

逆境诱导蛋白对处于逆境中的植物起保护作用，可

以提高植物耐逆境的能力；干旱胁迫对植物新陈代

谢的影响主要是影响植物体的光合作用和气孔开闭

和密度。

图３ 干旱胁迫下的遗传路径

Ｆｉｇ．３ Ａｇｅｎｅｔｉｃｐａｔｈｗａｙｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

２．２．１ 调控基因 转录因子又称反式作用因子

（Ｔｒａｎｓ－ａｃｔｉｎｇｆａｃｔｏｒ）是指可以结合在某基因上游特
异核苷酸序列上的蛋白质，从而调控基因转录。转

录因子根据其表达特点的不同可以分为两种，一种

是组成型转录因子，在任何时候都可以表达；另一种

是诱导型转录因子，只有逆境胁迫才可诱导其表达，

进而诱导其下游功能基因的表达。干旱胁迫可以诱

导植物体内的组成型转录因子被磷酸化所激活，通

１５２第１期 王晓斌等：作物抗旱基因研究进展及在马铃薯抗旱种质创新中的应用



过信号传导以及蛋白激酶磷酸化和去磷酸化的级联

反应进而诱导下游基因的表达，提高植物的耐旱性。

转录因子在植物干旱胁迫中发挥极其重要作用，植

物体内含有大量的转录因子。目前研究发现可以响

应并提高植物抗旱性相关的转录因子有 ＭＹＣ／
ＭＹＢ、ＤＲＥＢ、ＷＲＫＹ、ｂＺＩＰ和ＮＡＣ。

（１）ＭＹＢ／ＭＹＣ类转录因子
ＭＹＢ／ＭＹＣ类转录因子是植物转录因子中最大

一个家族，是一类主要依赖于 ＡＢＡ调控系统的转录
因子［６３］。现已报道 ＭＹＢ／ＭＹＣ能够广泛参与植物
的多种反应，如植物的次生代谢、生长发育、细胞形

态发生、植物生长的信号转导、生物和非生物胁迫应

答，但ＭＹＢ／ＭＹＣ类转录因子与植物抗逆相关性研
究较少。水稻 ＭＹＢ３Ｒ－２基因的表达可以增强拟
南芥对于干旱的适应性［６４］，而拟南芥中的 ＡｔＭＹＢ６０
和ＡｔＭＹＢ４４［９］可以提高抗旱基因的表达，能够有效
调节气孔的运动，减小气孔开放和水分散失。

（２）ＤＲＥＢ类转录因子
ＤＲＥＢ（ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎｒｅｓｐｏｎｓｅｅｌｅｍｅｎｔｂｌｏｃｋ）类转录

因子是 ＡＰ２／ＥＲＦ类基因家族中的一员，是一类对干
旱起应答反应的结合蛋白，在干旱胁迫下可以调控

多个与抗旱有关基因表达。对于 ＤＲＥＢ类转录因子
研究最早的是 Ｓｔｏｃｋｉｎｇｅｒ［６５］，他们从拟南芥的 ｃＤＮＡ
文库中分离得到可以编码 ＤＲＥＢ蛋白的 ＣＢＦ１和
ＤＲＥＢ１Ａ。到目前为止对于 ＤＲＥＢ研究已深入到小
麦、水稻、玉米、马铃薯等多种作物中，其中拟南芥的

ＤＲＥＢ１在水稻中超量表达可以增加水稻的抗旱能
力；大豆的 ＧｍＤＲＥＢ２［１７］在拟南芥中也可以得到表
达，并且可以通过增加叶片中脯氨酸含量来增强植

物对于干旱的适应性。拟南芥的 ＤＲＥＢ２Ａ、棉花的
ＧｈＤＲＥＢ［１９］可以在转基因小麦中表达并改善小麦对
于逆境的适应；小麦中的 ＴａＤＲＥＢ２和ＴａＤＲＥＢ３［１６］

可以避免逆境对植物的损害；玉米的 ＺｍＤＲＥＢ２Ａ［８］

基因主要是通过控制与 ＬＥＡ合成有关基因来提高
植物抗旱性。

（３）ＷＲＫＹ类转录因子
ＷＲＫＹ类转录因子是目前研究最多的一类转录

因子，主要通过控制 ＷＲＫＹ蛋白与启动子 Ｗ－Ｂｏｘ
区域的特异性结合来调控基因表达，生物胁迫和非

生物胁迫可以诱导 ＷＲＫＹ类转录因子的表达调控，
目前对于 ＷＲＫＹ类转录因子的研究主要集中在对
植物生长发育过程中调控以及在生物与非生物胁迫

下的调控作用［６６］。现已报道多个 ＷＲＫＹ类转录因
子参与了植物的抗旱响应，在水稻中热处理可以诱

导 ＯｓＷＲＫＹ１１基因的过量表达使得水稻萎蔫的叶片

慢慢变绿，可以减少叶片水分丢失，增强抗旱性，存

活率提高［２１］；Ｌｕｏ等［６７］将野生大豆中的 ＧｓＷＲＫＹ２０
基因导入到拟南芥中，其主要是通过控制气孔的闭

合和气孔的密度来提高植株对干旱的耐受性；Ｏｋａｙ
等［６８］研究发现在小麦中存在着多个ＷＲＫＹ的基因，
包括 ＴａＷＲＫＹ１６、Ｔａ－ＷＲＫＹ１７、ＴａＷＲＫＹ１９－Ｃ、
ＴａＷＲＫＹ２４、ＴａＷＲＫＹ５９、ＴａＷＲＫＹ６１和ＴａＷＲＫＹ８２，这
些基因都与小麦抗旱等多种抗逆性有着密切联系。

（４）ｂＺＩＰ类转录因子
碱性亮氨酸拉链（ｂａｓｉｃｒｅｇｉｏｎ／ｌｅｕｃｉｎｅｚｉｐｐｅｒｍｏ

ｔｉｆ，ｂＺＩＰ）类转录因子是目前研究最多的转录因子基
因之一，在植物抗病、抗旱、抗寒和抗盐等发面发挥

着重要的作用。Ｙｉｎｇ等［６９］发现玉米的 ＺｍｂＺＩＰ７２基
因主要是通过减少叶片水分丢失，增加脯氨酸积累，

减少渗透物质外渗以及增加植物在逆境下的存活率

来提高拟南芥的抗旱性，同时在水稻中也发现

ｂＺＩＰ７２［７０］可提高水稻干旱的耐受力；Ｇａｏ等［７１］研究
发现大豆 ＧｍｂＺＩＰ１基因可以提高大豆的抗旱性，主
要是通过控制ＡＢＡ和气孔的开闭来实现。

（５）ＮＡＣ类转录因子
ＮＡＣ类转录因子是植物所特有的一类转录因

子，在植物生长发育、侧根和分生组织形成，激素调

节和抵抗逆境胁迫等方面发挥着重要作用。现已研

究表明，ＮＡＣ类转录因子参与干旱、高盐应答基因
表达，在植物抗旱、高盐等非生物胁迫中发挥重要作

用［７２］。目前已报道在水稻中含有 ３个与抗旱相关
的基因 ＯｓＮＡＣ６／ＳＮＡＣ２［５］和 ＯＮＡＣ０４５［７３］；Ｘｕｅ等［３１］

证实 ＴａＮＡＣ６９基因可以增加小麦的抗旱性。
２．２．２ 功能基因 植物在受到逆境胁迫时通过诱

导一些可以改变细胞内外渗透压，清除活性氧积累

以及合成一些可以提高植物抗旱能力的生物大分子

功能基因的表达以及激活蛋白激酶基因的表达。

（１）渗透调节相关基因
植物体在受到干旱胁迫时，可诱导渗透调节相

关基因的表达，参与植物主要渗透调节物质脯氨酸、

可溶性糖、甜菜碱和甘露醇含量的增加。

① 脯氨酸合成酶相关基因

植物长期处于干旱胁迫环境中，会引起体内脯

氨酸含量的增加。脯氨酸含量的积累不仅对植物质

膜起到保护性作用，而且脯氨酸的偶极性可以保护

膜蛋白结构的完整性，从而减少植物体内水分丢失。

截至当前发现能够增加脯氨酸含量的基因包括

Ｐ５ＣＳ［７４］、ｈｒｆ１［４４］、以及 ＭｔＣａＭＰ１［７５］，它们具有相似
的功能，都能够在干旱胁迫下促进脯氨酸的积累，从

而达到抗旱目的。
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② 可溶性糖合成酶相关基因

植物处于干旱胁迫时，体内可溶性糖含量会大

量积累。可溶性糖的积累可以降低细胞的渗透势，

对细胞内酶活性起到一定保护作用。ＡｔＣＢＦ４是促
进植物体内可溶性糖含量积累和增强植物抗旱性的

主要基因。ＡｔＣＢＦ４是在拟南芥中发现，并将其成功
地转入到大豆中，发现大豆植株在受到干旱胁迫时

细胞中可溶性糖含量明显增加［７６］；何美敬等［７７］在

花生中研究发现 ＡｈＳｕＳｙ（蔗糖合酶）可以增加根中
的蔗糖含量，从而能够增强植物的抗旱性。

③ 甜菜碱合成相关基因

甜菜碱作为一种小分子渗透物质，植物处于干

旱胁迫时，植物体内甜菜碱会出现大量积累，甜菜碱

积累有助于保持细胞内外渗透势平衡，同时甜菜碱

大量积累也有助于蛋白质四级结构的稳定。甜菜碱

生物合成受到胆碱单加氧酶和甜菜碱醛脱氢酶活性

的影响，因此对于生物体内控制渗透物质甜菜碱含

量的基因，一般是通过控制这两种酶的活性来控制

甜菜碱积累。现已研究表明，控制这两种酶活性的

基因有 ＣＭＯ基因和ＢＡＤＨ基因。ＬｕｏＤ等［７８］发现
水稻中含有 ＣＭＯ和ＢＡＤＨ基因。目前对于甜菜碱
醛脱氢酶的研究虽有相关报道，但主要集中于对耐

盐性的研究，对抗旱机理的研究相对较少。

④ 甘露醇合成有关基因

与甘露醇生物合成相关基因１－磷酸甘露醇脱
氢酶（ｍｔｌＤ）来源于烟草。Ａｂｅｂｅ等研究发现转入
ｍｔｌＤ基因的小麦植株与野生型的小麦相比体内甘
露醇的含量明显增加，并且对干旱和耐盐性的耐受

力明显增强。

（２）具有解毒和抗氧化胁迫的基因
干旱胁迫对植物影响是多方面的，其中氧化损

伤是很重要的一个负面影响。研究发现，植物受到

干旱胁迫时植物体内活性氧（ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，
ＲＯＳ）会出现积累的情况，比如超氧化物歧化酶
（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）等大
量的积累，能够有效抵抗氧化损伤所引起的伤害。

现已证实可以清除活性氧以避免或减轻对植物损害

的基因包括 ＡＢＰ９［５３］、ＧｂＭＰＫ３［７９］以及 ＺＦＰ２４５（锌
指蛋白２４５）［８０］。ＡＢＰ９是在玉米中发现在拟南芥中
得到表达，ＡＢＰ９可以对活性氧积累起到一定的清
除作用，从而减少活性氧的积累；ＧｂＭＰＫ３是在烟草
中发现的促分裂原蛋白激酶，可以增加抗氧化酶的

活性，从而可以减少活性氧的积累；ＺＦＰ２４５（锌指蛋
白２４５）可以清除活性氧的积累，从而增强植物对干
旱的忍受能力。

（３）生物大分子合成相关基因
植物对干旱胁迫响应主要通过一些蛋白质的含

量变化来适应，这些蛋白质主要包括胚胎发育晚期

丰富蛋白 （Ｌａｔｅｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓａｂｕｎｄａｎｔｐｒｏｔｅｉｎ，ＬＥＡ）、
水通道蛋白（Ａｑｕａｐｏｒｉｎ，ＡＱＰ）和渗调蛋白（ＯＳＭ），这
些蛋白质在植物抗逆生理中发挥着极其重要作用。

胚胎发育晚期丰富蛋白（ＬＥＡ）与植物抗旱关系
最为密切，主要在植物胚胎发育后期产生，并随着种

子成熟其含量逐渐增加。植物在干旱和渗透胁迫条

件下，胚胎发育晚期丰富蛋白得以丰富表达，可以增

强植物的抗旱性。

水通道蛋白（ＡＱＰ）是植物体内一系列分子量
为２６～３４ｋＤ、具有强选择性和能够高效转运水分子
的膜蛋白，也是一种对胁迫起保护作用的膜蛋白。

渗调蛋白（ＯＳＭ）属于一种阳离子蛋白，最早是
在烟草悬浮细胞中获得，随后在番茄和马铃薯等茄

科类作物中发现，其在生物胁迫和非生物胁迫下都

可以诱导与渗调蛋白相关基因的表达。

（４）蛋白激酶
蛋白激酶在逆境胁迫下主要激活不同的磷酸化

途径介导外界环境信号感知和传递，调控下游基因

表达，启动相应生理生化过程来提高植物耐受性。

截至目前，参与植物逆境胁迫相关的蛋白激酶主要

有ＧＵＤＫ（Ｇｒｏｗｔｈｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｋｉｎａｓｅ）、ＭＡＰＫ（Ｍｉｔｏｇｅｎ
－ａｃｔｉｖａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ）、ＲＬＫ（Ｒｅｃｅｐｔｏｒ－ｌｉｋｅｋｉ
ｎａｓｅ）、ＣＤＰＫ（Ｃａｌｃｉｕｍａｎｄｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏ
ｔｅｉｎｋｉｎａｓｅｄｅｐｅｎｄｅｎｔ和ＳｎＲＫ（Ｓｕｃｒｏｓｅｎｏｎ－ｆｅｒｍｅｎｔｉｎｇ
－１－ｒｅｌａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ）五类。

① 受体类胞质激酶

受体类胞质激酶是一类受干旱诱导的蛋白激

酶，Ｎｉｕ等［８１］研究发现 ＧＵＤＫ主要通过磷酸化来激
活 Ｏｓ－ＡＰ３７基因的表达，提高水稻的耐旱性，实现
了在干旱条件下水稻产量的提高。

② 促分裂素原活化蛋白激酶

ＭＡＰＫ是蛋白激酶中的一个大家族，属于丝氨
酸／苏氨酸蛋白激酶。ＭＡＰＫ家族包括分裂素原活
化蛋白激酶（ＭＡＰＫ）、分裂原激活蛋白激酶激酶
（ＭＡＰＫｋｉｎａｓｅ，ＭＡＰＫＫ）和分裂原激活蛋白激酶激酶
激酶（ＭＡＰＫｋｉｎａｓｅ，ＭＡＰＫＫＫ）。Ｘｉｏｎｇ等［８２］研究发
现水稻中ＯｓＭＡＰＫ５蛋白激酶能够正向调节逆境的
耐受性。

③ 受体蛋白激酶

受体蛋白激酶是一类跨膜蛋白激酶，在非生物

胁迫和植物的生长、发育过程中发挥着极其重要作

用。根据Ｃｈｅｎ等［８３］的研究结果水稻的ＯｓＳＩＫ２受体
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蛋白激酶可以明显增强转基因株系抗旱能力；Ｙａｎｇ
Ｌ等［８４］研究证实大豆 ＧｓＣＢＲＬＫ主要是通过诱导蛋
白表达水平或激活蛋白酶活性来提高植物的耐受

性，Ｙａｎｇ等从野生大豆中筛选出新的受体蛋白激酶
ＧｓＬＲＰＫ，将其成功地导入到拟南芥中并证实拟南芥
的抗旱力明显提高，ＳｕｎＸ等［８５］也得到同样的结果。

④ 钙依赖而钙调素不依赖的蛋白激酶

钙依赖而钙调素不依赖的蛋白激酶参与植物非

生物胁迫应答调控过程主要是通过磷酸化激活或者

抑制下游蛋白活性。ＺｏｕＪＪ等［８６］研究发现干旱胁
迫能够诱导拟南芥 ＡｔＣＰＫ８的过量表达，过表达
ＡｔＣＰＫ８转基因株系与野生型相比具有更强的耐旱
能力；ＷｅｉＳ等［８７］研究发现水稻中过表达 ＯｓＣＰＫ９
主要是通过促进气孔关闭提高水稻的抗旱性。

⑤ 蔗糖非酵解蛋白激酶

植物ＳｎＲＫ参与调控干旱、高盐、低温、疾病和
碳代谢过程。Ｕｍｅｚａｗａ等［４０］研究发现转基因拟南芥
ＳｎＲＫ与野生型相比抗旱性明显增强；Ｗａｎｇ等［４９］研
究发现 ＴａＳｎＲＫ２．１０过表达可以提高小麦的耐受
性，主要是通过减少植物水分的丢失，提高小麦在干

旱条件下的产量；ＢａｂａｔｕｎｄｅＢｅｌｌｏ［５８］研究发现 ＳｎＲＫ２
过表达可以增强棉花的耐旱性，主要是通过减少水

分流失，调节膨压，提高相对含水量实现的；可以提

高植物的耐逆性已经被 Ｍａｏ等［６１］在马铃薯研究中
得以证实。

３ 马铃薯抗旱相关基因的挖掘与利用

前景

马铃薯是一种典型的温带气候性作物，其对干

旱胁迫反映十分敏感，因此干旱是影响马铃薯产量

和品质的主要环境因子，随着分子生物学和现代生

物技术的快速发展，国内外研究者对马铃薯抗旱性

研究也越来越多，主要是利用现代生物技术手段以

及利用基因芯片技术和转录组学来提高马铃薯的抗

旱性。

根据现有的研究结果，可以增强马铃薯抗旱能

力的基因主要分为调控基因和功能基因两大类。第

一类调控基因包括：（１）ＭＹＢ类转录因子 ＭＹＢ１Ｒ－
１［８８］，利用反向 Ｎｏｒｔｈｅｒｎ杂交分析证实 ＳｔＭＹＢ１Ｒ－１
过表达可以提高马铃薯的抗旱能力，但是对其它农

艺性状没有显著的影响；（２）ＤＲＥＢ类转录因子
ＤＲＥＢ１Ａ、ＤＲＥＢ１Ｂ［８９］，过表达 ＤＲＥＢ１的甜马铃薯与
野生型相比根明显伸长，抗旱性有显著地提高，主要

是干旱胁迫诱导 ＤＲＥＢ１基因的表达促使马铃薯根
系伸长；利用ＰＣＲ方法成功从拟南芥中克隆获得了

转录因子 ＤＲＥＢ１Ａ［８９］基因以及诱导性启动子
ｒｄ２９Ａ，通过ＤＮＡ重组技术构建载体并通过农杆菌
介导法对马铃薯进行遗传转化，结果表明转入

ＤＲＥＢ１Ａ基因的马铃薯品种“陇薯 １０号”的抗旱性
明显增强；以烟草花叶病毒３５Ｓ作为启动子并通过
农杆菌介导法对马铃薯进行遗传转化，过表达的

ＤＲＥＢ１Ｂ［９０］马铃薯与野生型相比抗旱抗寒性明显增
强，主要是与增加了脯氨酸的含量以及减少了马铃

薯体内的水分丢失、提高相对含水量有关；（３）ＮＡＣ
类转录因子 ＮＡＣ２［９１］，ＳｔＮＡＣ２基因在马铃薯叶、茎、
块茎、花和根均有表达，ＮＡＣ２不仅可以被创伤、盐
和干旱所诱导，而且也可以被马铃薯晚疫病致病因

子所诱导。

第二类功能基因包括：（１）渗透调节相关基因
脯氨酸合成基因 Ｐ５ＣＳ（二氢吡咯－５－羧化物合成
酶）［９２］，利用农杆菌介导法对“东农３０３”马铃薯微型
薯进行遗传转化，与野生型马铃薯微型薯相比脯氨

酸含量有显著提高，抗旱和抗盐能力有明显提高；甜

菜碱合成基因 ＢＡＤＨ［９３－９４］，通过根癌农杆菌介导法
将甜菜碱醛脱氢酶（ＢＡＤＨ）基因导入马铃薯栽培品
种“甘农薯 ２号”中，经 ＰＣＲ、Ｓｏｕｔｈｅｒｎ和 Ｎｏｒｔｈｅｒｎ杂
交证明 ＢＡＤＨ基因已整合到马铃薯基因组中并在转
基因植株中转录和表达，与野生型相比马铃薯栽培

种“甘农薯 ２号”相比 ＢＡＤＨ酶活性显著提高；（２）
蛋白激酶ＭＩＰＳ１（肌醇－１－磷酸合酶）［９５］，ＭＩＰＳ１是
肌醇生物合成的限速酶，通过实时定量 ＰＣＲ表明过
表达的 ＭＩＰＳ１提高了甜马铃薯的抗旱能力；利用
ＰＣＲ和 ＤＮＡ重组技术，克隆 ＡｔＣＤＰＫ１［９６］，构建载
体，利用农杆菌介导法进行遗传转化马铃薯微型薯

‘费乌瑞它’，通过ＲＴ－ＰＣＲ分析证实，该基因在‘费
乌瑞它’的植株中均可以正常表达；毛娟等［７３］通过

实验证实 ＳｎＲＫ２在不同的处理和不同的马铃薯品
种中的表达是有差异的。

如上所述，截至目前提高马铃薯抗旱能力的基

因主要集中在 ＤＲＥＢ类的转录因子、渗透调节相关
基因和蛋白激酶这些植物内部分子机制的研究上，

而干旱对植物形态的影响研究较少，尤其是对根系

的研究。根系是植物吸收水分、营养的直接器官，其

发达与否对提高植物耐旱性有至关重要的作用，因

此加强植物根系的研究对于提高植物的抗旱能力有

极其重要的作用。同时，马铃薯是以收获块茎为主

的农作物，培育具有发达根系的马铃薯新品种是提

高马铃薯产量的前提。根据现有的研究结果（表１）
干旱胁迫下可以使植物根系伸长的基因有

ＨＡＲＤＹ［４］、ＡＴＨＢ６［４４］和 Ｄｒｏ１［５３］，拟南芥 ＨＡＲＤＹ基
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因在水稻中过表达后通过根系体积的变大和根系数

量的增多，增强转基因水稻对干旱和高盐胁迫的抗

性，使转基因植株水分利用效率提高、光合作用增加

和蒸腾减弱；ＡＴＨＢ６在根中主要是通过控制主根和
侧根的细胞分裂来增强植物抗旱能力，转入 ＡＴＨＢ６
基因的拟南芥与野生型相比耐受性明显增强；Ｄｒｏ１
的过表达可使水稻根系发达和根系空间结构变大，

有利于水稻吸收更多的水分，转入 Ｄｒｏ１基因的水稻
与野生型相比抗旱能力明显增强。

马铃薯是一种主要以收获块茎为主的作物，因

此选育根系发达的马铃薯品系是培育高产马铃薯品

种的首要条件，ＨＡＲＤＹ、ＡＴＨＢ６和Ｄｒｏ１功能基因在
改变植物根系的长度、数量、空间结构和根系发达程

度方面有着重要的作用，其在马铃薯中的功能值得

进一步研究，为培育具有发达根系和抗旱能力的马

铃薯新品种提供有效途径。植物耐旱性机理的深入

研究和基因资源将为马铃薯抗旱育种与种质创新提

供新的支撑点，相信不久的将来会有大量的抗旱基

因将应用到马铃薯生产实践中。
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ｂｅａｎ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＷｏｒｌｄＪｏｕｒｎａｌ，２０１３，２０１３：７６８９７２．
［２５］ ＭｏｏｎＳＪ，ＨａｎＳＹ，ＢｙｕｎＭＯ，ｅｔａｌ．Ｅｃｔｏｐｉｃｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆ

５５２第１期 王晓斌等：作物抗旱基因研究进展及在马铃薯抗旱种质创新中的应用



ＣａＷＲＫＹ１，ａｐｅｐｐｅｒｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ｅｎｈａｎｃｅｓｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ

ｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｏｔａｔｏｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１４，５７
（３）：１９８２０７．

［２６］ ＹｏｓｈｉｄａＴ，ＦｕｊｉｔａＹ．ＡＲＥＢ１，ＡＲＥＢ２，ａｎｄＡＢＦ３ａｒｅｍａｓｔｅｒｔｒａｎ

ｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓｔｈａｔｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅＡＢＲＥ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔＡＢＡ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄｒｅｑｕｉｒｅＡＢＡｆｏｒｆｕｌｌ

ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１０，６１（４）：６７２６８５．
［２７］ ＸｉａｎｇＹ，ＴａｎｇＮ．ＣｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆＯｓｂＺＩＰ２３ａｓａｋｅｙｐｌａｙｅｒｏｆ

ｔｈｅｂａｓｉｃｌｅｕｃｉｎｅｚｉｐｐｅｒｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｆａｍｉｌｙｆｏｒｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇａｂ

ｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙａｎｄｓａｌｉｎｉｔｙａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００８，１４８（４）：１９３８１９５２．
［２８］ ＳｏｎｇＳＨ，ＣｈｅｎＹ，ＣｈｅｎＪ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｕｎｄｅｒ

ｌｙｉｎｇＯｓＮＡＣ５－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆｒｉｃｅｐｌａｎｔｓｔｏａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓ
［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０１１，２３４：３３１３４５．

［２９］ ＴａｎｇＹＭ，ＬｉｕＭＹ，ＣｈｅｎＸＰ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆ

ｎｏｖｅｌＴａＮＡＣｇｅｎｅｓｉｎｗｈｅａｔａｎｄｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＴａＮＡＣ２ａｃｏｎｆｅｒｓ

ｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｔｏｂａｃｃｏ［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１２，１４４
（２）：２１０２２４．

［３０］ ＸｕｅａＧＰ，ＨｅａｔｈｅｒＭ，Ｗａｙａ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＴａＮＡＣ６９

ｌｅａｄｓｔｏｅｎｈａｎｃｅｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｌｅｖｅｌｓｏｆｓｔｒｅｓｓｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄｇｅｎｅｓａｎｄ

ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｂｒｅａｄｗｈｅａｔ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１１，４
（４）：１１６．

［３１］ ＬｕＭ，ＹｉｎｇＳ，ＬｉＹ，ｅｔａｌ．Ａｍａｉｚｅｓｔｒｅｓｓ－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅＮＡＣｔｒａｎ

ｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ＺｍＳＮＡＣ１，ｃｏｎｆｅｒｓｅｎｈａｎｃｅｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｄｅｈｙｄｒａ

ｔｉｏｎｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０１２，３１（９）：

１７０１１７１１．
［３２］ ＲｅｉｓＰＡ，ＦｏｎｔｅｓＥＰ．Ｎｒｉｃｈｐｒｏｔｅｉｎ（ＮＲＰ）ｍｅｄｉａｔｅｄｃｅｌｌｄｅａｔｈ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇ：ａｎｅｗｂｒａｎｃｈｏｆｔｈｅＥＲｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｗｉｔｈｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ

ｆｏｒｐｌａｎｔｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｉｇｎａｌｉｎｇａｎｄＢｅｈａｖｉｏｒ，２０１２，７
（６）：６２８６３２．

［３３］ ＭｅｎｇＣＭ，ＣａｉＣＰ，ＷａｎｇＺ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｓｉｘｎｏｖｅｌ

ＮＡＣｇｅｎｅｓａｎｄｔｈｅｉｒｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｅｓｉｎＧｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕ

ｔｕｍＬ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２００９，１７６（３）：３５２３５９．
［３４］ ＪｉｎＹＭ，ＪｕｎｇＪＷ．ＡｔＣＰＬ５，ａｎｏｖｅｌＳｅｒ－２－ｓｐｅｃｉｆｉｃＲＮＡｐｏｌｙ

ｍｅｒａｓｅＩＩＣ－ｔｅｒｍｉｎａｌｄｏｍａｉｎｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ，ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｓＡＢＡ

ａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２０１１，

１９０：５７７４．
［３５］ ＺｈｏｕＢ，ＺｈａｏＸ，ＬＹＨ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｉｅｎｔｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｆｏｒｅｉｇｎ

ｇｅｎｅｂｙｄｉｒｅｃｔｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎｏｆＤＮＡｉｎｔｏｉｎｔａｃｔｐｌａｎｔｔｉｓｓｕｅｔｈｒｏｕｇｈ

ｖａｃｕｕｍｉｎｆｉｌｔｒａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＬｅｔｔｅｒｓ，２００９，３１（１１）：１８１１

１８１５．
［３６］ ＵｍｅｚａｗａＴ，ＳｕｇｉｙａｍａＮ，ＳｈｉｎｏｚａｋｉＫ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｓａｎｄｐｈｏｓｐｈｏ

ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓｒｅｖｅａｌａｐｒｏｔｅｉｎｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎｎｅｔｗｏｒｋｉｎｔｈｅａｂｓｃｉｓｉｃ

ａｃｉｄｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｃｅＳｉｇｎａｌ

ｉｎｇ，２０１３，６（２７０）：１８．
［３７］ ＫａｒａｂａＡ，ＤｉｘｉｔＳ．Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆｗａｔｅｒｕｓｅｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎｒｉｃｅｂｙｅｘ

ｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＨＡＲＤＹ，ａｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｓａｌｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｇｅｎｅ
［Ｊ］．ＰＮＡＳ，２００７，１０４（３９）：１５２７０１５２７５．

［３８］ ＳｄｅｒｍａｎＥ，ＨｊｅｌｌｓｔｒｏｍＭ，ＥｎｇｓｔｒｍＰ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＨＤ－Ｚｉｐｇｅｎｅ

ＡＴＨＢ６ｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｉｓｅｘｐｒｅｓｓｅｄｉｎｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｌｅａｖｅｓ，ｒｏｏｔｓａｎｄ

ｃａｒｐｅｌｓａｎｄｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄｂｙｗａｔｅｒｄｅｆｉｃｉｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃ

ｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，１９９９，４０（６）：１０７３１０８３．
［３９］ ＳｚｅｋｅｌｙＧ，ＡｂｒａｈａｍＥ，ＳｚａｂａｄｏｓＬ，ｅｔａｌ．ＤｕｐｌｉｃａｔｅｄＰ５ＣＳｇｅｎｅｓ

ｏｆＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｐｌａｙｄｉｓｔｉｎｃｔｒｏｌｅｓｉｎｓｔｒｅｓｓｒｅｇｕｌａｔｉｏｎａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎ

ｔａｌｃｏｎｔｒｏｌｏｆｐｒｏｌｉｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００８，５３
（１）：１２８．

［４０］ ＵｍｅｚａｗａＡ，ＹｏｓｈｉｄａＲ，ＳｈｉｎｏｚａｋｉＫ，ｅｔａｌ．ＳＲＫ２Ｃ，ａＳＮＦ１－ｒｅ

ｌａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ２，ｉｍｐｒｏｖｅｓｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｂｙｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ

ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＰＮＡＳ，

１０１（４９）：１７３０６１７３１１．
［４１］ ＯｕｙａｎｇＳＱ，ＬｉｕＹＦ，ＬｉｕＰ，ｅｔａｌ．ＲｅｃｅｐｔｏｒｌｉｋｅｋｉｎａｓｅＯｓＳＩＫ１

ｉｍｐｒｏｖｅｓｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）

ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１０，６２（２）：３１６３２９．
［４２］ ＺｈａｎｇＳＷ，ＬｉＣＨ．Ａｌｔｅｒｅｄａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅａｎｄｅｎｈａｎｃｅｄｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌ

ｅｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅｖｉａｔｈｅｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆＩｎｄｏｌｅ－３－ＡｃｅｔｉｃＡｃｉｄｂｙ

ＴＬＤ１／ＯｓＧＨ３．１３Ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００９，（１５１）：

１８８９１９０１．
［４３］ ＰａｒｋＧ，ＰａｒｋＪＪ．ＡＲＩＮＧｆｉｎｇｅｒＥ３ｌｉｇａｓｅｇｅｎｅ，Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａｄｅ

ｌａｙｅｄｓｅｅｄｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ１（ＯｓＤＳＧ１），ｃｏｎｔｒｏｌｓｓｅｅｄｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎａｎｄ

ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌＢｉｏｌ，２０１０，７４（４）：４６７４７８．
［４４］ ＺｈａｎｇＬ，ＸｉａｏＳＳ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａＨａｒｐｉｎｅｎｃｏｄｉｎｇｇｅｎｅｈｒｆ１

ｉｎｒｉｃｅｅｎｈａｎｃｅｓｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙ，２０１１，６２（１２）：１１０．
［４５］ ＨｕａｎｇＸＹ，ＣｈａｏＤＹ．Ａｐｒｅｖｉｏｕｓｌｙｕｎｋｎｏｗｎｚｉｎｃｆｉｎｇｅｒｐｒｏｔｅｉｎ，

ＤＳＴ，ｒｅｇｕｌａｔｅｓｄｒｏｕｇｈｔａｎｄｓａｌｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅｖｉａｓｔｏｍａｔａｌａｐｅｒｔｕｒｅ

ｃｏｎｔｒｏｌ［Ｊ］．ＧｅｎｅｓＤｅｖ，２００９，２３（１５）：１８０５１８１７．
［４６］ ＳｈｅｎＨＳ，ＬｉｕＣＴ，ＷａｎｇＸＰ，ｅｔａｌ．ＯｓＷＲＫＹ３０ｉｓａｃｔｉｖａｔｅｄｂｙ

ＭＡＰｋｉｎａｓｅｓｔｏｃｏｎｆｅｒｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１２，８０（３）：２４１２５３．
［４７］ ＸｉａｎｇＹ，ＨｕａｎｇＹＭ．ＣｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅＣＩＰＫ

ｇｅｎｅｓｉｎｒｉｃｅｆｏｒｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２００７，１４４（３）：１４１６１４２８．
［４８］ ＭａｏＸＧ，ＺｈａｎｇＨＹ．ＴａＳｎＲＫ２．４，ａｎＳＮＦ１－ｔｙｐｅｓｅｒｉｎｅ／ｔｈｒｅｏ
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