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利用基因芯片研究植物非生物逆境响应基因表达的进展 
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摘 要：极端温度、干旱和高盐等逆境胁迫影响作物的正常生长，会导致作物大幅度减产。分子遗传和基因组学

研究表明，大量基因受到逆境胁迫的诱导，包含转录因子在内的许多信号因子参与了逆境响应。基因芯片能够进

行整个基因组范围的基因表达分析，利用基因表达谱分析，结合代谢组学和蛋白组学研究，已在阐明植物抗逆机

制和发掘植物逆境胁迫响应相关基因方面取得重要进展。综述利用基因芯片对植物在极端温度、干旱和高盐等非

生物逆境胁迫下基因表达的研究进展。 
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Abstract: Extreme temperature, drought and high salinity are common stress conditions that affect both plant growth and 
crop production. Molecular and genomic studies have shown that expression of many genes with various functions are 
induced by extreme temperature, drought and high salinity, and various signaling factors including transcription factors 
are involved in the stress responses. Gene chip, a microarray-based expression profiling method which profiles the 
expression of genes in the whole genome, combined with metabonomics and proteomics has allowed significant progress 
in the characterization of plant genes related to stress response and in the elucidation of the underlying anti-stress 
mechanisms. In this review, we highlight the advances of microarray analysis of stress condition related genes in plants. 
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生物和非生物逆境是影响植物生长发育的重

要限制性因素。高温、低温、干旱和盐碱等非生物

逆境胁迫严重影响作物的生长，造成作物的大幅度

减产，亚洲地区每年由于非生物逆境造成作物减产

达 15% 以上，为生物逆境胁迫造成作物产量损失

的 2 倍，严重威胁全球粮食安全[1]，培育抗逆性强

的新品种成为作物育种的重要目标。研究表明，植

物为适应逆境，会主动应答胁迫，植物逆境胁迫响

应是一个涉及多基因、多信号途径的复杂过程，逆

境下植物的形态、生理生化特性会发生适应性变

化，但分子水平上的变化起决定性的作用。基于基

因芯片技术[2–3]的全基因组表达分析，能揭示逆境

胁迫下整个基因组水平的表达情况，探明胁迫响应

的分子调控网络，发掘胁迫相关的重要基因，将为

从分子水平上剖析植物逆境胁迫抗性机理，明确植

物逆境胁迫抗性生物学机制，克隆抗逆相关基因及
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选育耐逆作物新品种提供依据。迄今为止，利用基

因芯片技术，已从转录水平上发掘出大量与逆境胁

迫响应相关的基因[4–5]。笔者综述利用基因芯片技

术在植物极端温度、干旱和高盐等非生物胁迫响应

相关基因表达的研究进展。 

1 利用基因芯片研究植物在极端温度下的

基因表达 

1.1 利用基因芯片研究植物在高温胁迫下的基因

表达 

高温胁迫可诱导大量基因发生差异表达。

Rizhsky 等[6]利用 cDNA 芯片研究烟草在高温和干

旱共同胁迫下的基因表达谱，发现热激蛋白(Hsp)、

活性氧中间产物消除酶、代谢相关基因和胁迫响应

等 4 类基因同时受高温和干旱控制，另外还发现 2

个高温和干旱同时胁迫特异诱导的转录因子

WRKY和己烯应答转录共激活子。为阐明高温胁迫

对谷物灌浆期代谢的影响，Yamakawa等[7]利用包含

21 938个基因的水稻芯片研究了水稻灌浆期的基因

表达谱，发现淀粉合成相关基因，如淀粉粒束缚淀

粉合成酶、分支酶和胞质丙酮酸、正磷酸双激酶基

因在热胁迫下下调表达，而 α淀粉酶和热休克蛋白

(Hsp)上调表达。 

Qin 等[8]利用基因芯片研究耐热性不同的小麦苗

期叶片在高温处理下的基因表达谱，共鉴定了 6 560

个热胁迫响应探针，这些探针所编码的基因不仅包

含热激蛋白和热激转录因子，还包括其他转录因子、

植物激素代谢与信号转导相关基因、RNA代谢、钙

信号、核糖核酸体蛋白以及其他非生物胁迫相关基

因，其中 313 个探针在耐热基因型和热敏感基因型

间存在响应差异。Larkindale等[9]利用基因芯片研究

了拟南芥在直接高温胁迫及 2 种不同高温锻炼过程

的基因表达谱，结果表明，在高温胁迫中，分子伴

侣蛋白剧烈上调、RNA翻译、转录的抑制都可能与

植物的耐热性相关。为鉴定对植物获得性耐热起作

用的基因，分析了经热锻炼处理中特异响应的 57个

上调基因和 69个下调基因，其中上调基因主要包括

转录因子(HsfA3 和 DREB2B)、胁迫相关蛋白(热激

蛋白 Hsp70、低温胁迫耐性相关蛋白 kin1/ COR6.6 

和 USP)及能量代谢相关基因，下调基因主要为生物

胁迫相关基因。此外，通过分析与植物耐热性相关

基因启动子区域的顺式作用元件，鉴定了一些可能

参与这些基因表达模式相关的基序，上调基因的元

件中主要包括 HSE、siteⅡ基序、DRE 和 ABRE，

下调基因的元件主要是 W–box 基序。王曼玲等[10]

利用 Affymetrix 公司开发的水稻全基因组芯片分析

了培矮 64S 在孕穗期和抽穗开花期高温胁迫下的叶

片基因表达谱，并发掘了一些高温诱导表达基因。 

笔者最近利用包含 57 194个探针的水稻全基因

组芯片，对耐热亲本特青及其以特青为轮回亲本的 1

个热敏感野生稻渗入系在苗期高温处理后的基因

表达谱进行分析，利用荧光实时定量 PCR对野生稻

染色体片段渗入区域内的部分基因表达谱进行了

验证。结合 QTL 初定位结果，利用生物信息学方

法，对野生稻染色体片段渗入区域内的差异表达基

因进行分析和验证，筛选出 4个与水稻苗期耐热相

关的基因(待发表)。 

1.2  利用基因芯片研究植物在低温胁迫下的基因

表达 

植物在低温胁迫下许多基因的表达会发生变

化，低温诱导蛋白表达的变化主要发生在转录水平

上[11–13]。基于基因芯片分析拟南芥转录组的研究表

明，随着低温胁迫时间从 24 h 增加到 24 d，分别有

4% 和 20% 的基因受低温胁迫的调控[5]。Seki等[14]

利用低温和干旱共同胁迫下的 cDNA 文库制备的

cDNA 微阵列分析低温胁迫响应基因，结果表明共

有 19 个 cDNA 探针受到低温的诱导表达，其中 10

个基因在以前的的研究中没有报道过，11 个基因属

于与低温胁迫诱导相关的 DREB1A 因子。Winfield

等[15]利用包含 62 000个寡核苷酸探针，涵盖 55 000

个基因的小麦芯片研究 3 个小麦品种在低温处理下

的全基因组表达谱，共有 3 113个探针对应的转录本

至少在 1 个品种中的转录水平发生 2 倍以上的变化

(上调的 1 711个，下调的 1 402个)，但仅有 394个

转录本在 3 个品种中同时上调或下调表达，推测这

些可能是植物响应低温胁迫最基础的基因，而另外
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217 个基因在其中 1 个春小麦品种的表达模式不同

于 2 个冬小麦品种，推测这些基因可能是决定小麦

耐冷性差异的基因。低温驯化是提高植物对低温胁

迫抗性的重要现象，已有研究[12]表明，低温驯化过

程与 CBF 转录因子的活化诱导有关。Fowler 等[16]

利用包含 8 000 个探针的基因芯片在转录组水平研

究了拟南芥对低温的胁迫响应，发现 306 个与低温

胁迫相关的基因，其中有 218 个为上调表达基因，

88个(27%)为下调表达基因。分析表明在这些低温胁

迫相关基因中，有 12%属于 CBF基因家族，另外有

28%的基因不受 CBF 因子的调控，这其中包括 15

个已知或推测的转录因子。 

Fujino等[17]利用高代回交导入系定位到 1个控

制水稻低温发芽势的主效 QTL，并利用 44K水稻基

因芯片分析了发芽势低的亲本及 1个该位点具有低

温下强发芽势功能等位基因的近等基因系的基因

表达谱，结果表明，共有 4 587个基因的表达水平

在这 2个材料之间有显著差异，大部分差异基因可

能与种子萌发过程本身相关，其中 29个基因位于低

温胁迫发芽势主效 QTL的定位区间，推测这些基因

可能参与了水稻低温胁迫的响应过程。徐孟亮等[18]

采用包含 51 279个水稻转录本的 Affymetrix 60K水

稻基因芯片，系统分析了低温、高温和干旱等多种

逆境胁迫下水稻培矮 64S的苗期、孕穗期、抽穗开

花期叶片和穗中全基因组的转录水平，筛选到 1个

类糖基转移酶基因 OsCrGtl，该基因在不同生育期、

不同组织器官中对低温都有响应且显著上调，而且

在其启动子区域包含一些逆境响应相关的顺式作

用元件，尤其是与低温响应相关的元件 LTR及脱落

酸胁迫响应元件 ABR。 

2  利用基因芯片研究植物在干旱胁迫下的

基因表达 

Seki等[19]利用包含 7 000个拟南芥全长 cDNA

的芯片分析了在干旱、低温、盐胁迫和 ABA 处理

下的信号传导途径，检测到分别有 299、54、213

和 245 个基因受到干旱、低温、高盐和 ABA 的诱

导。在受干旱诱导的这些基因中，有一半以上同时

还受到盐和 ABA处理的诱导，认为植物在 ABA处

理、干旱和盐胁迫环境中有很多交叉的信号传导途

径，并形成一个复杂的信号网络系统来抵御逆境胁

迫对自身的伤害。Rabbani 等[20]采用包含 1 700 个

探针的水稻 cDNA 基因芯片研究了不同逆境条件

下的基因表达，并用 Northern杂交对逆境胁迫响应

候选基因进行验证，发现 73 个胁迫诱导基因。分

析还表明，大约有 40%的干旱胁迫或者高盐胁迫诱

导的基因同时也受到低温胁迫的诱导，而 98%以上

的盐胁迫诱导基因和所有的 ABA 诱导基因都同时

受到干旱的诱导，这说明在干旱和高盐、干旱和

ABA之间存在共同的调控系统或者重要的结点，而

干旱和低温、低温和 ABA 之间的应答途径的相关

性相对要弱一些。总的来看，干旱胁迫响应的调控

网络比较复杂，不同逆境胁迫之间存在共同的应答

网络。植物生长素 ABA 在植物应答包括干旱在内

的多种非生物逆境中起着非常重要的作用，许多研

究表明，ABA的累积是控制下游基因响应逆境胁迫

的关键因子。Huang等[21]利用寡核苷酸芯片分析了

干旱条件下拟南芥全基因组表达谱，共有 1 969个

基因受到干旱的诱导，这些干旱诱导基因的表达量

大多数在复水 3 h后恢复到原来正常的水平，其中

约有 2/3的干旱响应基因(1 310个)受 ABA或 ABA

类似物 PBI425 的调控，其余的基因也多数受到

ABA信号传导的影响。 

Ozturk等[22]利用 cDNA芯片分别研究了大麦在

干旱和盐胁迫下的基因表达，在干旱胁迫下共有

15%的转录本的表达发生了显著变化，其中上调表

达的转录本主要包括茉莉酸反应相关基因、类金属

硫蛋白、晚期胚胎富集蛋白和 ABA 反应蛋白等，

下调的转录本主要为光合作用功能相关基因。马延

臣等[23]利用 Affymetric 水稻 60K 芯片分析了 PEG

模拟干旱下2个不同耐旱性水稻品种根系对PEG毒

害响应的转录本表达变化，共发现 27个对 PEG毒

害响应的转录本，其中 10 个表现为上调表达，17

个表现为下调表达，这 17 个下调表达基因包括 5

个功能为水解酶相关转录本、3 个编码蛋白酶的转

录本及 9个功能未知基因，在以前研究中没有被报

道过。Bray[24]比较了 3个利用基因芯片研究拟南芥

干旱胁迫响应基因的结果，只有 27 个基因受干旱
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胁迫的诱导，这些基因按其功能可以分为代谢、转

运、信号传输、转录、亲水蛋白和功能未知 6类。

造成这些研究结果差异较大的原因可能是不同的

基因芯片包含的基因存在差异，另外不同试验中植

株生长和胁迫处理的条件也存在一定的差异。 

3  利用基因芯片研究植物在高盐胁迫下的

基因表达 

Jiang等[25]采用包含 23 686个基因的拟南芥芯

片研究了 150 mmol/L NaCl处理下植株根系的基因

表达情况，分别检测到 2 433和 2 774个基因受到

盐胁迫的诱导和抑制，这些基因包括以往研究中被

认为与逆境胁迫有关的一些基因及转运子家族、信

号分子、碳水化合物活性酶、转录因子等基因。该

研究有助于进一步完善植物耐盐的调控网络。朱素

琴等[26]利用水稻表达谱芯片，分析了水稻在响应高

盐、低温胁迫下转录因子的表达特征，筛选出 491

个差异表达的转录因子基因，分别属于 56 个转录

因子家族。其中 17 个转录因子在高盐低温处理后

表达均显著上调，4 个转录因子在高盐低温下表达

均显著下调，9 个转录因子经高盐、低温处理后表

达水平向相反方向变化，说明一些转录因子仅参与

某一特定环境胁迫反应的调控，而部分转录因子既

能调控高盐逆境，也能参与低温胁迫响应，表明植

物逆境的转录调控网络具有特异性和交叉性。 

对典型的耐盐和盐敏感品种，尤其是只有少数

基因存在差异的材料进行近等基因系的分析，能较

好地阐明植物的耐盐机理。Chao等[27]采用包含 9 000

个水稻基因的 cDNA 微阵列分析了耐盐品种 Nona

在盐处理后幼苗的基因表达情况，共检测到 486个

盐胁迫响应相关基因。多数转录因子在盐胁迫的初

期就受到诱导，一些编码解毒作用、保护剂和转运

相关蛋白的转录本在盐胁迫下表达量明显增加，这

可能是水稻品种 Nona 耐盐的重要原因，而光合作

用相关基因的表达受到抑制并导致碳水化合物代

谢发生改变。比较还发现，Nona中的许多盐胁迫响

应基因的表达模式与盐敏感品种 IR28 不一样。

Walia 等[28]就利用 Affimetrix 水稻芯片从全基因组

水平研究了盐敏感品种 IR29 及其与耐盐品种杂交

形成的耐盐重组自交系FL478营养生长期在盐胁迫

下的基因表达差异，发现大量与类黄酮合成途径有

关的基因在 IR29 中被诱导表达，但在 FL478 中没

有表达，而细胞壁相关基因在 2个材料中都有较高

的表达。 

4  逆境胁迫响应相关基因在植物抗逆上的

应用 

植物芯片尤其是拟南芥和水稻全基因组芯片

的出现和利用，大大促进了对植物逆境诱导基因的

表达谱分析、逆境基因的分离和逆境条件下信号传

导途径的研究。基于基因芯片的基因表达谱分析是

发掘逆境响应相关基因的有效方法。对逆境诱导相

关基因的功能分析也有助于探明逆境响应的信号

传导途径。近年来，采用基因芯片在拟南芥和水稻

等高等植物中已鉴定出大量与逆境诱导相关的基

因，通过基因工程手段，充分利用这些逆境响应的

关键基因是改良作物抗逆性的重要方法之一。一些

编码功能蛋白的逆境胁迫响应相关基因已成功用

于植物抗逆性的改良[29–30]。目前，用来改良作物抗

逆性的逆境相关基因的编码蛋白主要包括：渗透保

护代谢蛋白，如肌醇半乳糖苷、脯氨酸、多聚胺[31–33]；

保护蛋白，如胚发育后期丰度蛋白、活性氧清除蛋

白[34–35]；转录子及 ABA代谢相关蛋白，如 ABA生

物合成关键酶基因(NCED)[36–37]。 

一些正调控逆境响应相关基因的转录激活子，如

DREB1/CBF，已被用于抗逆转基因植株的培育[38–39]。

目前，DREB1/CBF 基因已被成功应用于改良油菜、

菊花、水稻、花生、马铃薯等不同物种的非生物胁迫

抗性。 

5  展  望 

大量研究表明，植物抗逆的机制非常复杂，也

并非由单个或者几个基因控制，而是大量基因相互

作用形成的调控网络。基因芯片从整个转录水平入

手，能够揭示大量基因的表达情况，完善植物逆境

胁迫的调控网络，发掘逆境胁迫响应的关键基因。 

非编码 RNA如小 RNA、选择性剪接和染色质

重塑等在非生物胁迫中具有重要作用[40]。最近研究
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表明，全基因组的 tiling array 是发掘逆境胁迫相关

的非编码 RNA、分析选择性剪接和染色质重塑等的

重要工具[41]。新一代的测序技术有助于鉴定大量与

非生物胁迫相关的小 RNA[42]。运用基于生物信息

学方法的比较基因组学能更好地研究这些非编码

RNA，如小 RNA的功能和生物学意义。 

近年来，代谢组学研究已成为研究植物逆境胁

迫下代谢变化的热点。通过代谢谱分析能够鉴别大

量与逆境相关的代谢产物的增加或者减少。结合逆

境条件下转录组和代谢组等数据有助于鉴别出代

谢途径相关的关键基因，发现逆境胁迫响应的新途

径，阐明植物对逆境胁迫响应的抗性机制。随着基

因组学、代谢组学、蛋白组学和生物信息学等学科

的发展和结合，利用基因工程手段改良植物抗逆性

的愿望将得以实现。 
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