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苜蓿干旱胁迫的生理响应及其分子水平的研究进展
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　　摘　要:苜蓿在干旱胁迫下的适应能力较强 ,能通过自身的生理代谢 、结构发育和形态建造

等方面适应干旱的环境条件。有关苜蓿的抗旱性研究一直以来都是牧草学研究的热点之一 ,研

究领域也逐渐从形态水平发展到生理 、生化及分子生物学等更深入的领域 ,并取得了很多有价值

的研究成果。现对苜蓿在干旱胁迫下各项生理指标 、基因工程及蛋白质组学的研究进行综述 ,并

对研究中存在的问题及今后的应用前景进行了简单的讨论。
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　　紫花苜蓿是世界上栽培最早 、种植最广的饲草 ,经
“丝绸之路”传入我国之后 ,栽培已有二千多年的历史。
紫花苜蓿在东北 、华北 、西北地区已普遍种植 ,南方也
有栽培。苜蓿属(Medicago sativa L.)植物在全世界约
有100余种 ,广泛分布于全球各地 ,欧洲 、亚洲和非洲
较多 ,大多是野生草本植物 ,多为重要的饲料植物[ 1] 。
苜蓿是最严重的耗水牧草[ 2] ,水分胁迫是各种作物及
牧草减产的最主要的原因

[ 3]
。在当前西部开发战略中

提出的农业结构调整 、退耕还林还草和生态建设的要
求中 ,提出以适宜于防风固沙和农牧业产业化为方向
的多年生豆科草本植物-紫花苜蓿 、黄花苜蓿为改良对
象 ,通过基因工程 ,将抗旱 、抗冻 、耐盐碱基因导入受体
植物材料 ,培育具有优良性状和抗逆特性的草地植物
新品种 ,为西部植被建设工程和农牧业产业发展服务。

1　干旱胁迫对苜蓿植株组织形态的影响
1.1　对苜蓿植株生长的影响

干旱抑制不同植物细胞的延伸生长(简称伸长),
最终表现为对器官生长发育的抑制。目前 ,对干旱抑
制生长的机理有如下解释:干旱抑制细胞伸长是因为
细胞伸长最易受膨压降低所控制

[ 4]
。苜蓿处于干旱条

件下 ,其植株类型及组织形态均发生了较大的改变 ,从
而使个体能够在逆境中存活下去。干旱带给植物的最
直接影响首先表现在生长变化上 ,李文娆等[ 5] 研究发

现 ,紫花苜蓿幼苗叶片及茎受到水分胁迫后 ,不同供试
品种植株的生长均受到了的显著抑制 ,这与陈淑义
等

[ 6]
研究结果相同 ,即经过干旱-复水的循环处理 ,植

物形态特征和生长状况有很大影响 ,干旱胁迫抑制植
株高度的伸长 ,干旱期株高生长速率缓慢 ,甚至停止生
长 ,复水处理后株高均有补偿生长现象。除株高外 ,叶
片和茎生物量也受到水分胁迫的影响 ,并且苜蓿品种
对水分亏缺的抵抗能力和旱后复水的补偿能力可能存
在品种间差异 。在人工模拟干旱胁迫条件下 ,所有苜
蓿种质的存活率 、株高 、地上生物量和地下生物量均呈

明显下降趋势
[ 7-8]

。
1.2　对苜蓿主要组织器官的影响

由于遗传和环境条件的差异 ,不同植物对干旱具
有不同的适应性 ,在叶片结构上 ,主要是向着降低蒸
腾 、增强储水性和提高光合效率几方面发展

[ 9]
。寇建

村[ 10]等研究发现 ,不同苜蓿品种叶片的抗旱性解剖结
构之间差异极显著。各指标的灵敏度大小依次为:叶
片厚度>中脉厚度>栅栏组织厚度>海绵组织厚
度>栅栏组织/海绵组织>上表皮厚度>气孔密度>
叶片组织结构紧密度>下表皮厚度>叶片组织结构疏
松度>气孔长度>角质层厚度。并且不同紫花苜蓿品
种叶片具有不同的抗旱性结构[ 11] 。随着干旱处理时
间的继续 ,幼苗株高 、根长 、分枝 、根颈直径 、叶面积都
不同程度的呈减小趋势[ 12-15] ,根长减小幅度较小 ,且抗
旱性能不同的植株 ,下降的程度也不同 ,相比较抗旱能
力弱的品种下降的幅度较大[ 16] 。

2　干旱胁迫对苜蓿生理指标的变化

干旱胁迫下植物体内会引发一系列的生理变化。
比如细胞的水势变化 ,各种内含物的增减 ,光合作用的
变化 ,都在不同程度上反应了植物受干旱胁迫的程度。
王赫

[ 17]
通过用盆栽称重补水和干旱-复水 2种方法对

黄花苜蓿研究发现 ,自然饱和亏 、需水程度 、束缚水/自
由水 、离体叶片保水力 、电导率 、SOD活性 、可溶性糖含
量 、丙二醛含量 、日平均光合速率和蒸腾速率与黄花苜
蓿抗旱能力之间存在一定的相关性 ,且都能在不同角
度和不同程度上反映黄花苜蓿材料间抗旱能力的差

183



·专题综述· 北方园艺 2011(14):183～ 187

异。吕世杰[ 18]研究发现 ,与黄花苜蓿材料抗旱能力存
在相关性的因子其关联序为:日平均光合速率>El平

均蒸腾速率>可溶性糖>束缚水/自由水>离体叶片
保水力>丙二醛>需水程度>SOD活性>自然饱和
亏>电导率。影响黄花苜蓿抗旱能力最主要的因子是
日平均光合速率 ,电导率影响黄花苜蓿抗旱能力的作
用最小 ,其它因子介于前二者之间。
2.1　苜蓿水势的变化

渗透调节是植物在水分逆境下降低渗透势 、抵抗
逆境胁迫的一种重要方式 ,作为植物的重要耐旱和抗
逆生理机制 ,近些年得到较广泛研究。大量文献资料
研究表明 ,随着干旱天数的增加 ,干旱发生后苜蓿叶片
水势下降 ,渗透调节能力增强 ,这说明干旱发生后苜蓿
叶片通过体内水分的降低 ,相对增加细胞内部的溶质
浓度 ,使渗透势下降 ,提高渗透调节能力

[ 19-20]
。

2.2　几种内含物的变化
目前研究最多的是脯氨酸和多糖受干旱胁迫后含

量的变化。脯氨酸(Proline ,Pro)是在植物组织内是作
为一种理想的渗调物质和防脱水剂 ,受到了广泛的关
注。李波等

[ 21]
研究发现 ,苜蓿在不同浓度 PEG溶液和

一定时间范围内都有游离脯氨酸的累积 ,累积脯氨酸
是苜蓿幼苗对干旱环境的适应性表现 ,与其它干旱胁
迫下植物表现一样 ,苜蓿叶片游离脯氨酸含量均随干
旱胁迫强度的加剧而增加[ 22-26] 。

植物在水胁迫的环境下 ,糖类合成酶的表达活跃 ,
使植物细胞内含糖量增加 ,糖类能稳定细胞中的蛋白
质和细胞膜 ,有利于调节植物细胞内渗透压与外界平
衡 ,防止水分丢失。干旱胁迫下 ,苜蓿植株中可溶性糖
浓度增加[ 27] ,但苜蓿叶片比茎的可溶性糖含量低 ,但
受到胁迫后变化幅度比茎的大 ,说明叶片和茎中可溶
性糖含量的大小以及受到伤害后的变化机制存在生物
学上的差异[ 28] 。同时研究发现苜蓿可溶性糖含量大
小也存在品种间差异[ 29] 。

刘晓东等
[ 30]
研究了干旱胁迫下苜蓿叶片葫芦巴

碱含量的变化和渗透调节能力。结果表明 ,干旱处理
的苜蓿品种间存在明显差异 ,而且在干旱的前期葫芦
巴碱同脯氨酸一样起到渗透调节物质的作用。但是在
严重水分胁迫下作为渗透调节物质的能力减弱。另一
方面 ,葫芦巴碱可作为细胞生长的调节因子 ,在水分胁
迫下延长植物细胞周期的长度 ,抑制细胞生长 ,细胞体
积缩小 ,使细胞体内的溶质浓度相对增加 ,从而实现渗
透调节。

赵金梅等[ 31] 研究了在水分胁迫下叶片水分饱和

亏缺 、甜菜碱含量 、甜菜碱醛脱氢酶活性和脱落酸含量
在水分胁迫下明显增加 ,品种间差异显著;叶片水分饱
和亏缺在中度和重度胁迫下明显增加。脱落酸可能通
过甜菜碱醛脱氢酶活性来影响水分胁迫下苜蓿叶片的

甜菜碱积累 。
2.3　对氧化酶的影响

随着水分胁迫的加剧 ,抗旱性越好的植株其游离

SOD酶 、POD酶其增加的程度越大[ 32] ,而抗旱性越差
的植株增加幅度较小 ,但细胞膜透性恰恰相反 ,在同样
干旱条件下 ,成年苜蓿体内的酶不需要太大幅度的变
化 ,而幼苗苜蓿则要大量增加体内酶的含量来抵抗干
旱的胁迫 ,所以成年苜蓿要比幼苗苜蓿耐旱的多

[ 33]
。

叶片SOD、POD、CAT 和MDA含量随水分胁迫强度的

增加而增加[ 34] , SOD、POD含量随胁迫时间的延长而

增加 ,CAT 含量随胁迫时间的延长先增加后降低 ,且
受胁迫越重 ,复水后含量越高[ 35] 并且抗旱性强的品种

在干旱胁迫下草产量高 ,叶片 CAT 、POD和 SOD活性

存有率高
[ 36]

。

3　干旱胁迫对苜蓿光合作用的影响
干旱胁迫下植物光合作用受到极大的影响 ,表现

为净光合 、蒸腾速率下降 ,气孔导度减小 ,水分有效利
用率降低等现象

[ 37]
。韩瑞宏等

[ 38]
研究发现 ,干旱胁迫

下紫花苜蓿叶片净光合速率(P)、蒸腾速率(E)、气孔导
度(G)、叶绿素含量(Ch1)都有不同幅度的下降;叶绿
体超微结构遭到破坏。相比而言 ,抗旱性强的苜蓿随
干旱胁迫程度的加深 ,净光合速率下降较慢 ,叶绿体的
外形及基粒结构受到的影响较小。刘玉华等[ 39] 通过

对旱作条件下生长第 4年的 4个紫花苜蓿品种叶片光

合生理特性变化规律的系统性研究与比较表明 , 4个
苜蓿品种 Pn(叶光合速率)、Gs(气孔导度)和 Tr(蒸腾
速率)的日变化曲线均呈“双峰”型 , 12:00左右存在明
显的光合“午休”现象 ,但不同品种Pn 、Gr和Ts 的高峰

和低谷出现的时刻和高低不同。据推测 4个品种的光

合“午休”主要受气孔因素限制。相关分析结果表明 ,
对 Pn影响最显著的因子是 PAR ,其次是Gs、RH(相对
湿度)、Ta(大气温度)和 VPD(光合有效辐射);对蒸腾
速率影晌最显著的因子为 PAR ,其次 RH 、Ta 、Gs和

VPD。Xu等研究发现 Tr 的日变化曲线并不是总表现
为“双峰”型 ,说明不同品种之间上述指标变化是有差
异的[ 40] 。

4　苜蓿耐旱分子水平的研究
4.1　苜蓿耐旱性的基因研究

在一定干旱阈值(Drought threshold)胁迫范围内 ,
很多植物能够进行相关抗旱基因的表达 ,随之产生一
系列生理 、生化及形态结构等方面的变化 ,从而显现出
抗旱性的综合性状。Djilianov D等

[ 41]
采用生物技术的

方法育种时 ,通过体外耐 PEG ,在研究过程中 ,用 40%
的 PEG处理后 ,对不同基因型进行测试 ,相对含水量
的变化不是很明显 ,但有脯氨酸的积累和离子渗漏现
象的出现。他们之间的区别较明显 ,耐渗透压基因型
的样品PEG处理后恢复24 h即可达到相对含水量 ,而
敏感性植株则丧失了这种能力。近年来 ,通过转基因
的方法获得抗旱性强的植株是育种的热点。
4.1.1　提高苜蓿抗旱能力的转基因工程　通过基因
工程的方法提高作物的抗性是近年来研究的热点 。目
前已经克隆受干旱胁迫诱导的超氧化物歧化酶 、过氧
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化氢酶基因 。将来自烟草的 Mn-SOD酶表达于苜蓿 ,
使苜蓿抗旱性提高。超氧化物歧化酶(SOD)是抗氧化
胁迫防御体系的重要成分 ,SOD是目前通过转基因方

法提高植物抗寒 、抗旱性研究最为积极的对象。在转
基因苜蓿中紫花苜蓿和沙打旺苗期生长和水分利用对

土壤水分变化的研究 ,叶绿体 SOD的过量表达 ,提高
了它们对氧化胁迫的耐受性;SOD在苜蓿线粒体中的

过量表达也具有同样的效果;转基因苜蓿 Chl SOD的

过量表达提高了植株对冻害的耐受性。1989年 ,Bowler

把烟草的 Mn-SOD cDNA 导入苜蓿中 ,发现转基因植
物SOD活性增强[ 42] 。McKersie B D等将表达锰超氧

化物歧化酶基因 Mn-SOD cDNA 转化到苜蓿中 ,通过
对叶绿素荧光测定 ,电解质渗漏等研究发现该转基因
苜蓿能够降低水分亏缺所造成的伤害 。3 a田间试验

表明 ,在干旱胁迫下 ,转基因紫花苜蓿的产量和存活率
比对照显著提高[ 43] 。在国内 ,韩利芳等[ 44] 通过农杆菌

介导的方法 ,将烟草 MnSOD基因的 cDNA序列导入

保定苜蓿中 ,成功的诱导了转基因植株的再生。刘媛
等

[ 45]
使用4种不同浓度的聚乙二醇(PEG6000)溶液处理

转BADH 基因苜蓿 SLM01 、SLM05 株系及其未转基
因的受体亲本 ,14 d后测定相关生理指标的变化 ,结果
说明转 BADH 基因苜蓿对 PEG造成的渗透胁迫具有

较强的抗性。Zhang 等[ 46] 将紫花苜蓿中克隆的与耐旱

相关的转录因子AP2的 cDNA(WXPl)置于 CaMV35S

启动子控制之下转入苜蓿 ,使WXP 1过表达。结果表
明 ,该基因诱导了大量的蜡相关基因 ,从而使得苜蓿叶
片表面的表皮蜡层大量增加 ,转基因植株减少水分损
失和抗旱的能力均有所提高 ,同时也加快了植株复水
后恢复的速度。 Jiang Q[ 47] 采用 CER6启动子在苜蓿

中超表达WXP1基因 ,结果如 Zhang 的研究 ,转基因
植株抗旱能力提高 ,并且发现该基因还能与光合作用
有关。Suárez R等[ 48] 在苜蓿中超表达了海藻糖-6-磷
酸合酶基因和海藻糖-6-磷酸酶基因 ,发现转基因植株
具有较好的抗胁迫能力 ,即有抗旱 、抗寒 、耐高的能力。
Bao A K等

[ 49]
将拟南芥的液泡 H

+
离子焦磷酸化酶基

因(H+-PPase)转入到苜蓿中 ,研究发现转基因苜蓿对
干旱和高盐的抗性增加了 ,与野生型相比 ,胁迫下光合
能力增高了 。
4.1.2 　苜蓿中发现的与干旱胁迫相关的基因　湛
虎

[ 50]
用mRNA差异显示技术分析干旱胁迫下苜蓿基

因表达与正常供给水分的苜蓿基因表达的差异片断。
通过 RNA的提取和 mRNA差异显示技术筛选-共得
到苜蓿的差异表达片断 32条 。通过 DDRT-PCR技术

和Reverse Northern技术结合 ,筛选得到3条苜蓿受干

旱胁迫后差异表达的基因片断。其中 , 1个与基因库
中拟南芥水通道蛋白(Water channel)控制基因同源性
达到 99%,为干旱诱导表达的重要基因。另外 2个基
因片断与其它基因的同源性都比较低 ,可能为干旱诱
导表达的新基因。有丝分裂原激活蛋白(MAP)激酶
与苜蓿的抗旱性相关[ 51] , Meskiene 等[ 52] 通过苜蓿

cDNA表达文库对酵母信息素丝裂原活化蛋白激酶

(MAPK)途径的干扰 ,分离得到1个MP2C 基因 ,研究
发现该基因与植物抗旱所引起的应激活化蛋白激酶
(SAMK)途径有关。罗琰[ 53] 从紫花苜蓿中分离得到 1

个 RNA解旋酶基因 ,命名为 MH1。研究结果表明 ,
M H1基因在植物耐受非生物胁迫的过程中起重要作

用 ,它通过提高某些逆境响应基因的表达提高植物的
活性氧清除能力和渗透调节能力 ,从而使得表达 MH1

的转基因拟南芥不同株系耐旱 、耐盐和抗氧化胁迫能
力都有显著提高 ,说明紫花苜蓿中受胁迫诱导表达的
解旋酶基因 MH1参与了植物的耐旱 、耐盐和抗氧化
胁迫过程。2009年又将该基因转入到拟南芥中 ,再次
确信了该基因表达能够提高植物抗旱 ,抗盐害的能力 ,
因为它对 ROS起反应。Oberschall A

[ 54]
将苜蓿中的 1

个应激基因-NADPH 依赖型醛糖醛还原酶基因在番

茄中异位表达 ,该转基因植株能长时间抵抗水分胁迫。
Tapia G等[ 55] 通过系统发育分析发现 ,苜蓿的第 3类

内切几丁质酶中有 1个命名为 Ltchi7的基因簇 ,它编
码 1个 334氨基酸构成的肽段 ,在干旱胁迫下 ,该基因
转录的丰度增强 。
4.2　耐旱相关分子标记技术

通过分子标记的方法标记某种抗性基因 ,是近年
来育种的新技术。康俊梅等[ 56] 采用 RAPD技术共筛

选得到 48个引物对不同抗旱性苜蓿品种池DNA扩增

结果产生多态性 ,其中 5个引物能够稳定标记DNA多
态性 ,且特异性明显 ,表明不同抗旱性苜蓿品种之间具
有明显的遗传多样性。Sledge M K等[ 57] 通过 SSR标

记(主要是将来源于表达序列标签(ESTs)和细菌人工
染色体(BAC)的插入蒺藜苜蓿)构建 1个四倍体苜蓿

的分子标记图谱 , 该图谱可用于苜蓿耐旱 QTL 的
鉴定。
4.3　苜蓿耐旱的蛋白质工程

植物在生长发育过程中会遭遇各种不利环境因子

如高温 、低温 、干旱和高盐等。植物感受这些逆境信号
后通过信号转导过程调节细胞内抗逆相关蛋白的表

达 ,进而调整自身的生理状态或形态的改变来适应不
利环境。因此 ,寻找与抗逆相关蛋白对了解植物抗逆
机制以及提高植物抗逆性能有着十分重要意义[ 58] ,但
针对苜蓿耐旱蛋白方面的研究报道较少 。

康俊梅等
[ 59]
利用 SDS-PAGE电泳分析法探讨干

旱对供试苜蓿品种叶片可溶性蛋白的变化及其与干旱

强度的关系。结果表明 ,可溶性蛋白的变化与干旱强
度有直接关系 ,随着干旱胁迫强度的增加某些可溶性
蛋白的变化表现为先增强后减弱;干旱胁迫诱导蛋白
量的变化各异 ,抗旱性强的品种能诱导基因更强的表
达以适应干旱胁迫 ,而抗旱性较弱的品种可能减弱或
丧失其自我调节能力 ,产生的干旱诱导蛋白量比前者
少;在干旱 15 d时 ,抗旱性强的品种均被诱导产生新
的蛋白带 ,只有 2个抗旱性弱的品种出现该谱带;供试
苜蓿品种的抗旱性存在明显的遗传多样性 ,其中抗旱

185



·专题综述· 北方园艺 2011(14):183～ 187

性强的品种是苜蓿抗旱性选育的重要种质资源。 Iker

Aranjuelo等[ 60] 采用双向点用技术从干旱胁迫下的苜

蓿叶片中找到了 26个与对照相异的蛋白质点 ,通过功
能的分析 ,这些蛋白质点都参与能量合成过程和蛋白
质贮藏过程 。Lei Z T 等[ 61] 采用双向电泳技术和高相

液相色谱等技术绘制了悬浮培养的蒺藜苜蓿根细胞的

蛋白质组图谱 ,其中鉴定出的与各种生物或非生物胁
迫相关的蛋白质占总蛋白的 12%,因此为以后研究苜
蓿耐旱相关蛋白提供了参考。

5　研究方向
植物的耐旱性是一种数量性状遗传 ,受多基因调

控 ,存在多种调控途径并可能发生交叉。在目前大面
积长时间干旱情况下 ,加强植物耐旱机制的研究 ,结合
运用现代育种 、生理生态和分子生物学等试验技术 ,将
有助于学科进步和农业可持续发展 。虽然近年来关于
植物抗旱性的研究很多 ,但大多还只是在干旱胁迫下
生理机制的变化 ,比较宏观 ,并且各种生理机制的研究
之间缺乏相关性 ,而植物生长的过程是一个及其复杂
的过程 ,尤其是在逆境条件下 ,各种物质的相互关系是
错综复杂的 ,目前引起这些作用的分子机制尚未完全
研究清楚 ,因此就简单的说某种物质在逆境条件下的
升降 ,只能作为受到胁迫的参考依据 ,真正是如何调整
的 ,作用的具体原理 ,还是一个很大的未知数。在分子
水平上 ,已经实现了将一些与干旱相关的基因导入到
植株体内 ,对于植株的耐旱性能是有了一定的提升 ,但
是转基因植株往往会出现矮化现象 ,因此单纯的通过
转基因来改良品种任重而道远。抗旱不仅仅是水分匮
乏的体现 ,往往盐胁迫 、寒冷等都能引起间接性的干
旱 ,因此解决抗旱机制是解决植物逆境生存的关键性
问题。因此可以从上述三方面开始综合研究。此外 ,
蛋白质是功能的体现者 ,但有关苜蓿抗旱蛋白的研究
很少 ,所以采用蛋白质组学的研究方法与技术 ,加强干
旱诱导蛋白的分离纯化及其功能性质的研究是很有必

要的。
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Research Progress on Physiological Reaction and Molecular
Level under Drought Stress in Alfalfa

MA Qiao-li1 , SUN Yan1 , YANG Qing-chuan2

(1.College of Animal Science and Techno logy , China Ag ricultural University , Beijing 100193;2.Institute o f Animal Husbandry , Chinese

Academy of Ag ricultural Science , Beijing 100094)

Abstract:Alfalfa has quite st ronger abili ty to adapte the drought stress by physiological metabolism , st ructure
development and morphology construction.The research of how did alfalal resist drought is a hot in forage researches.
The research is developing from physiology , biochemistry , molecular biology and even more in-depth field , and have

gotten many valuable results.This paper reviewed the variety of physilogical indexs , genetic engineering and

proteomics researches in alfalfa under drought st ress , and briefly discussed the problems and future prospects in the

research .
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