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　　摘要：烟草是我国重要的经济作物之一，在烟草生长发育过程中，干旱胁迫是导致其产量减少和品质降低的主要
非生物胁迫。为了提高干旱胁迫下烟草的产量和品质，本研究将烟草对干旱胁迫的响应，包括烟草外部形态特征（叶

片、株高、根系）、生理生化特性（体内水分代谢、主要酶活性、内源激素、无机离子、蛋白表达与调控、光合作用）；干旱

胁迫对烟草产量和品质的影响；烟草抗旱性的遗传研究（烟草抗旱性遗传研究现状、抗旱相关基因在烟草中的应用研

究、烟草抗旱基因的克隆）；烟草抗干旱胁迫种质资源研究（烟草种质资源的收集和保存、烟草抗旱性种质资源、烟草

抗旱性种质资源品种选育）；烟草抗干旱胁迫的育种研究（烟草抗干旱胁迫遗传育种策略、分子生物技术在烟草抗旱

遗传改良中的运用、烟草抗干旱胁迫品种选育的研究）等方面进行综述，以期为今后在干旱胁迫下培育优质、高产烟

草提供理论依据。
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　　近年来，全球变暖已经成为人们热议的话题，
而由全球变暖引起的季节性干旱已经影响到各种

农作物的产量和品质，其中烟叶受到的影响最为显

著，人工灌溉成本较高，大部分烟区由于地形、水资

源等原因无法实施人工灌溉，我国许多地区经常发

生季节性干旱，影响烟草生长发育，导致其品质和

产量下降，这严重制约了烟草行业的发展，因此提

高烟草抗旱性研究已受到各界日益重视［１－２］。

烟草（ＮｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍＬ．）是以叶片为主要收
获对象的重要经济作物，叶片厚而肥大，因此是烟

草植株含水量最高的部位，一旦土壤含水量减少大

约７％，叶片就会发生萎蔫［３］。水分是植物体内重

要的缓冲剂，在烟草生长发育和生理生化代谢过程

中都起着极其重要的作用，适宜的水分是保证烟草

优良品质和较高产量的重要因素［４］。干旱胁迫不

仅会影响烟草生长发育过程中的各个阶段，包括种

子萌发、营养生长和生殖生长、开花结实，而且也会

影响生理生化代谢过程，如呼吸作用、光合作用、各

种酶的活性和有机物质的转化、运输、积累以及水

分和营养元素的吸收运转等，因此烟草抗干旱胁迫

的研究对于烟草的生长发育和生理生化代谢过程

都至关重要［５］。

目前，为得到产量高、品质好的烟叶，国内外很

多研究者针对干旱胁迫对于烟草产量减少和品质

降低的影响进行了深入的研究，并取得相应的成

果［６］。本研究将干旱胁迫对烟草形态特征、生长发

育、生理生化、抗旱品种选育等多个方面产生的影

响进行综述，以期为缓解干旱对烟草的不利影响，

提高干旱条件下烟草的产量和品质，选育抗旱品种

提供理论依据。

１　烟草对干旱胁迫的响应

１．１　干旱胁迫对烟草外部形态特征的影响
干旱胁迫对烟草生长、发育、生理和生化特性

都会产生负面影响，程度严重时还会降低烤烟产量

和品质。烟草对于人们而言，具有经济价值的部位

主要是叶片，然而在干旱胁迫后茎叶中干物质的量

在各个生育期都会显著减少，从而导致株高逐渐矮

化，烟叶质量也随之降低。
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１．１．１　干旱胁迫对烟草叶形态、面积的影响　烟草
植株在干旱胁迫下最直观的表现是叶片状态的改

变，不同程度的干旱胁迫施加在植株上，首先表现

出的叶片状态也不相同。干旱胁迫在烟草生长过

程中表现出的最关键的生理效应是抑制叶片生长，

烟草等植物体内存在潜在的干旱适应机制，主要是

当感受到干旱胁迫的来临时，植物会通过调节气孔

的开放以及改善叶片大小来适应，从而达到保护自

身免受伤害的目的。气候、阳光、水分、土壤、温度

等植物基本生长因子都会影响烟草等植物的生长

特性，其中水分是影响其产量和质量的最重要的生

长因子。王娅玲等研究得出，土壤和空气的干燥会

使植物缺乏营养，发育缓慢，最明显的问题是叶片

的生长速度减缓［７］。刁朝强等的研究结果表明，在

干旱胁迫下，烟草不同部位叶片干质量的受影响程

度表现为中叶＞上叶 ＞下叶，不同部位叶片鲜质量
的受影响程度表现为中叶 ＞下叶 ＞上叶。在绝大
多数情况下，上部叶片逐渐狭长、叶肉较薄主要是

因为干旱胁迫引起的，烟草的叶面积取决于叶片的

长度和宽度，如果叶片的长度和宽度生长受到明显

抑制，其叶面积相同也会受到抑制，干旱胁迫导致

的细胞失水会抑制叶片细胞的生长，叶片面积的延

展也会因此受到抑制［３］。不同烟草品种对于干旱

胁迫的表现也不尽相同，同一干旱程度下，不同品

种受到的抑制程度不同，水分利用效率较高的品种

其叶片长、宽以及叶面积的生长受到的影响较小，

抗旱性较强；而水分利用效率低的品种受到干旱胁

迫的抑制影响较大，抗旱性较差［３］。因此，烟草叶

片的形态结构会受到干旱胁迫的抑制，当干旱来临

时，为了减少蒸腾作用引起的水分散失，采用了提

高持水能力和水分利用效率的方法。主要结构变

化为叶肉增多、组织增厚，更为发达的角质层、蜡质

和皮毛形成，气孔密度降低，孔径增大，体积和表面

积比相对减小，栅栏组织增多，海绵组织减少，叶片

致密度增加，可以帮助烟草植株适应干旱［３］。

１．１．２　干旱胁迫对烟草株高的影响　刁朝强等在
研究干旱胁迫对烟草茎的影响中发现，株高受到的

影响比茎粗受到的影响表现得更明显［３］。可能是

因为在烟草生长发育过程中，植株顶端优势会让水

分和营养元素优先供应给生长点，所以当出现水分

缺失时，烟草体内的水分供应不足，而植株生长点

消耗的水分依然与干旱前相同，因此对于水分供不

应求，植株的株高就会受到抑制，严重时还会使烟

草植株枯萎死亡。

１．１．３　干旱胁迫对烟草根形态特征的影响　烟草
等植物主要靠根系来吸收水分，根系也参与了土

壤－植物－大气水循环，并且是该循环过程中的关
键环节［８］。因为根系会首先从地下汲取水分再传

递给植株地上部分，当烟草等植物受到干旱胁迫

时，根系首先接收到干旱相关的信号传导，随后会

将信号传递给地上部分的其他器官［９］。当烟草根

系突破土壤时，根毛是根毛区表皮层细胞向外的突

伸物，可以增加根系与土壤的接触面积，一方面可

以更好地固定土壤，另一方面也能帮助烟草生

长［１０］。同时，在根系伸长期，土壤含水量过高会导

致烟草根系发育不良，在旺长期，即使土壤轻度干

旱，根系生长也会受到严重影响。成熟期根系变化

趋势与旺盛期相同，在伸根期适度干旱可以锻炼烟

草根系，使其发育良好，旺长期充足的土壤水分能

够促进根系的生长，这种影响可以持续到烟草圆顶

期。成熟期，随着土壤含水量的增加，烟株根系的

日生长量增加。如果土壤水分供应不足，根系发育

将进一步受到影响，严重时会萎蔫死亡。

１．２　干旱胁迫对烟草生理生化特性的影响
将干旱胁迫施加在烟草等植株后，持续干旱会

改变植物自身的一系列生理生化特性，例如膜脂质

过氧化产物、渗透调节物质、光合作用以及不同抗

氧化酶的含量都会发生改变，这些改变是植物受到

干旱胁迫不同程度影响的具体反应和表现，最后使

外部形态特征发生萎蔫、倒伏等一系列的变化。

１．２．１　干旱胁迫对烟草体内水分代谢的影响　烟
草等植物都会通过体内各个机制来适应干旱胁迫，

其中渗透调节是最主要的机制，其中大多数渗透调

节能力较强的都来自抗旱能力较强的品种［１１］。干

旱胁迫会破坏烟草等植物体内的水分平衡，降低细

胞膨压和水势，严重时会使叶片和顶端优势端萎蔫

下垂，直至植株萎蔫，如果持续时间过长，细胞就会

严重失水难以恢复，致使植株死亡，此时，烟草可以

通过表型可塑性来适应干旱等多种非生物的胁迫，

从而达到保护自身植株的目的［１２－１３］。还有某些间

歇性干旱发生的地区，烟叶产量的形成主要由植株

在胁迫停止后的恢复能力所决定的，“三北”地区是

我国典型的间歇性干旱区。尽管间歇性干旱对烟

草植株生理和代谢过程的影响经常被提及，但对烟

草植株复水反应的研究还很有限［１４－１５］。

烟叶较高的含水量和水势是维持光合作用正
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常进行的基础［１６］。干旱胁迫会降低烟叶水分代谢

的速度，降低的重要生理指标为水势、蒸腾强度、叶

片相对含水量、气孔导度等［１７］。汪耀富等对烟草体

内含水量的测定结果表明，在烟草植株幼苗生长期

时，干旱程度越深，叶片游离水含量和相对含水量

会降低，水势降低，束缚水含量增加，补充充足的水

分后，叶片游离水含量和相对含水量会增加，水势

升高，束缚水含量降低［１８］。干旱胁迫发生时，土壤

含水量较低，植株的气孔导度也随之降低，反之当

水分充足时，植株气孔导度会随着土壤含水量的增

加而增加；土壤中的含水量与植株的蒸腾速率和气

孔导度呈极显著正相关关系，同时，加深干旱胁迫

的程度，会增加烟草叶片的细胞间 ＣＯ２浓度，导致
ＣＯ２补偿点升高，水分利用率降低

［１９－２０］。在干旱条

件相同的情况下，抗旱性强的品种比敏感性品种具

有较高的水势和渗透势，不同抗旱性使结合水和游

离水不同程度的增加。王亚虹等在对烟草干旱胁

迫的研究中提到，随着干旱胁迫强度的增强，烟草

叶片蒸腾强度和气孔导度都会逐渐降低，会减少由

于蒸腾作用导致的水分散失［２１］。烟草等其他植物

的内部系统对不良环境引起的胁迫具有一系列的

自我调节能力，轻度胁迫下，可以通过调节自身的

生理代谢来缓解不利影响，而重度胁迫下，水分供

应不足，各个途径参与酶活性降低或失活，则会使

植株生理代谢途径发生紊乱，内在平衡失调，最终

导致植株枯萎死亡。

１．２．２　干旱胁迫对烟草体内主要酶活性的影响　
干旱胁迫会通过减少烟草根系吸收水分，来破坏植

株体内水分平衡，从而以氧化分解为主，水解酶等

氧化酶活性增强，还原酶类活性降低。农梦玲等在

研究中发现，通常情况下，烟草植株产生的活性氧，

由于植物具有自我调节的抗氧化系统，还不足以对

植物体造成损害［２２］。汪耀富等指出，土壤水分不足

时，烟叶中积累的活性氧和脂氧合酶活性在清除活

性氧、超氧化物歧化酶和抗坏血酸过氧化氢酶等抗

氧化酶系统中增加，可以完全将 Ｏ－２·分解为 Ｏ２和
Ｈ２Ｏ，从而减轻 Ｏ

－
２·诱导的氧化应激

［１８，２３］。然而，

当干旱胁迫程度加剧时，活性氧会随着胁迫的加深

而增加，抑制各种还原酶的活性，导致抗氧化系统

与活性氧之间的失衡，破坏各生物膜的结构，最终

使细胞因氧化胁迫死亡。

超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）是生物体内存在最广
泛的抗氧化剂，主要分布在细胞质和叶绿体中。它

最重要的功能是清除活性氧，保护细胞免受伤害。

主要从歧化催化超氧阴离子自由基、清除超氧阴离子

自由基、维持活性氧代谢平衡等方面，通过保护各种

生物膜的结构保护植株免受过度氧化的伤害［２４］。

姜丽娜等在植物氮肥调控中提到在氮代谢途

径中扮演关键酶角色的硝酸还原酶（ＮＲ），代谢速
率较快，作为催化剂参与硝酸盐同化途径的第一步

反应［２５］。邓世嫒等在研究氮素对烤烟生长特性中

发现，硝酸还原酶对水分变化反应敏感，烟叶中硝

酸还原酶的活性会随着相对含水量的降低而降低。

即使在轻度干旱胁迫下，硝酸还原酶也比其他酶受

到更明显的抑制［２６］。以往对烟草抗旱性的研究表

明，干旱胁迫首先暂时延缓了硝酸还原酶的表达，

然后加速了硝酸还原酶蛋白的代谢，最后促进硝酸

还原酶ｍＲＮＡ的代谢［２７］。

１．２．３　干旱胁迫对烟草体内内源激素的影响　激
素是大多数高等植物的不同部位合成，它可以从生

产位点转移到作用位点发挥其特定的作用，是植物

体内正常的代谢物。当某些激素浓度较低时，可以

促进植物的生长发育；而浓度高于一定程度时，就

会抑制植物的生长发育。它们可以与植株各个部

分进行通信，实现细胞间的通信，在烟草的整个生

长过程中，各个激素的含量和种类都影响着烟草的

生长发育、生理生化代谢、植物细胞分裂和分化中

的形态建成等活动。水分是自然界用途最为广泛

的介质，影响着激素的合成和转运，缺乏水分会使

植物内源激素的生理代谢发生紊乱。

脱落酸（ＡＢＡ）是干旱胁迫的根系信号。洪丽
芳等研究人员发现，干旱发生时烟草根系中存在脱

落酸，其根系富含脱落酸相关酶和前体物质，这些

酶和前体物质对水分含量的变化十分敏感，脱落酸

通过韧皮部筛管和木质部导管输送到植物的其他

功能位点，并通过降低气孔导度和蒸腾速率以及减

少水分散失，来提高烟草的抗旱性［２８］。生长素

（ＩＡＡ）是一种促进植物生长的激素，能促进细胞伸
长，延缓叶片脱落，使植物形成顶端优势。随着干

旱胁迫程度的加深，生长素含量逐渐降低，烟株生

长速度减慢，通过调节生长速度，烟草植株可以获

得更多的水分或减少耗水量［２９］。

干旱胁迫开始时，烟草植株感知到信号后，体

内生长素含量先降低，随着持续时间的延长和干旱

程度加深，生长素含量逐渐上升，达到一定值后降

低，报道表明自然干旱条件下水稻根系中 ＩＡＡ的含
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量随着干旱程度的加深呈现先下降后上升再降低

的趋势［３０］，说明烟草体内生长素对干旱胁迫的反应

比水稻延迟。茉莉酸（ＪＡ）是在干旱发生的过程中
含量会增加的一种重要的干旱信号物质，茉莉酸含

量的增加可以缓解烟草植株遭受干旱胁迫时受到

的伤害［３１］。细胞分裂素（ＣＴＫ）可以促进烟草等植
株生长、发育，植物感知到干旱胁迫的信号时，细胞

分裂素含量会减少。牛俊义等对植物抗干旱胁迫

的激素研究发现，细胞分裂素和脱落酸在植株感知

干旱时，可以控制气孔的开闭，减少水分流失，提高

烟草的抗旱性［３２］。游离脯氨酸（Ｐｒｏ）有较好的水和
作用，能够有效提高原生质体胶体的稳定性［３３］。赤

霉素（ＧＡｓ）也是一类植物内源激素，可以显著促进
烟草生长发育，促进的作用效果与生长素相似，随

着干旱胁迫发生的时间，烟草等植株体内赤霉素的

含量会降低随后不断增加，达到一定程度时，赤霉素

含量又会逐渐减少。王亚虹等发现乙烯（ＥＴＨ）是一
种抑制烟草生长发育的激素，在干旱胁迫过程中，乙

烯含量呈现先增加，后减少，再增加的趋势［２１］。

１．２．４　干旱胁迫对烟草体内无机离子的影响　农
梦玲等研究了干旱胁迫对烟草生理生化特性的影

响，认为干旱胁迫达到一定程度时会减少烟草植株

中无机离子的含量，无机离子含量的减少会降低烟

草自身的抗旱性［２２］。研究表明，钾是烟草等植株体

内重要的品质元素，钾离子通道蛋白是烟草吸收土

壤中钾离子的重要通道蛋白，对于提高烟草的品质

和抗逆性来说至关重要。磷的主要性能是提高胶

体的水合能力，胶体水合能力与蛋白质的合成呈正

相关关系，相关抗性蛋白增多可以增强烟草等植株

对不良环境的抗性，然而，磷的过度吸收会导致其

他营养物质的不平衡吸收；此外，Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋、Ｃｕ２＋、
Ｂ３＋等离子均可以参与渗透调节，提高烟草抗逆性。
１．２．５　干旱胁迫对烟草体内蛋白表达与调控的影
响　干旱引起的水分缺失能增强水解酶的活性，引
起蛋白质降解，或者直接影响蛋白质的生物合成过

程，从而影响蛋白质含量。前人利用微矩阵分析等

分子技术，在水稻和拟南芥等多种植物中发现了许

多响应非生物胁迫的基因。胁迫诱导基因主要通

过产生重要的酶和代谢蛋白（功能蛋白）及调控应

激反应中的信号转导和基因表达（调节蛋白）来保

护细胞，使其免受非生物胁迫带来的伤害。在干旱

胁迫下，原蛋白主要在叶片中积累，而在无干旱胁

迫的叶片中，原蛋白的含量则较低，但有些蛋白质

是在植物体适应不良环境的过程中产生的，这些蛋

白质在逆境中起着保护植物的作用。烟草晚胚发

生丰富蛋白（ＬＥＡ蛋白）是一种保护生物大分子和
膜结构的蛋白质，不良环境胁迫下可以缓解植株受

到的伤害，胁迫加深时，这种保护作用效果更加明

显。葡萄糖醛酸酶（ＧＵＳ）在干旱胁迫导致的水分
缺失时，ＬＥＡ蛋白的 ＤＮＡ５′端可以调控 ＧＵＳ基因
在组织特异性再生组织和非组织特异性营养器官

中的表达，诱导 ＡＢＡ的大量产生，增强转基因植物
的抗旱性。水通道蛋白（ＡＱＰ）是对汞（Ｈｇ）不敏感
的蛋白质，它存在于所有生物体中，是维持渗透平

衡的一类重要蛋白质，它通过一种渗透梯度跨膜转

运促进水分吸收，其活性受基因表达和蛋白磷酸化

的调控。然而，目前对烟草编码水通道蛋白的基因

知之甚少，实际应用还有待考究。

１．２．６　干旱胁迫对烟草光合作用的影响　重度的
干旱胁迫会直接影响植物的形态结构，受影响最严

重的２个部位是根系和叶片［３４］。根系是吸收、运输

水分的主要部位，而叶片是高等植物光合作用的活

动中心，植物生长的基本代谢过程是叶片的光合作

用，这一过程对外界自然环境（如水分、温度等）的变

化非常敏感［３５－３６］。叶片是用于合成淀粉等多种有机

物的部位，是环境中暴露最多的植物器官，也是测定

绿叶植物抗旱性的重要指标之一，干旱胁迫对绿色高

等植物的光合作用抑制最为明显［３７－３８］。干旱胁迫会

损害光合作用器官和组织，改变叶片结构，关闭气孔，

降低与光合作用有关的酶活性，降低光合作用活性和

碳氮循环的代谢率［３８－４１］。植物正常生长离不开水

分，水资源与植物生产力密切相关，植物生产力离不

开光合作用合成的干物质，干旱胁迫引起的水分缺乏

会严重阻碍植物光合作用进程［４２－４３］。

水分是生物界最为广泛的介质，干旱胁迫使植

物细胞缺乏水分，一方面会导致气孔导度降低以及

ＣＯ２进入叶片受阻，从而引起光合作用降低，这是气
孔限制；另一方面，干旱胁迫使植株体内温度升高，

使光合器官中光合活性相关酶活性降低，这是非气

孔限制。因此，气孔限制和非气孔限制两者共同作

用使烟草的光合作用能力减弱［４４］。影响植物光合

作用的因素也因干旱胁迫程度的不同而不同，在轻

度和中度干旱条件下，影响光合作用的主要因素为

气孔限制；在重度干旱的情况下，主要影响因素是

非气孔限制［４５］。干旱胁迫会引起气孔开放程度缩

小，导度降低，使进入叶片的 ＣＯ２量减少，而相对较

—７３—江苏农业科学　２０２３年第５１卷第８期



强的光合作用仍在持续消耗ＣＯ２，因此，细胞间 ＣＯ２
浓度呈下降趋势；随着干旱胁迫的加剧，光合作用

的急剧下降降低了叶片对 ＣＯ２的吸收量，气孔导度
保持平衡，进入叶片的 ＣＯ２流量相对增加，最终导
致细胞间ＣＯ２浓度增加

［４６－４７］。植物叶片水分减少

和水势降低，邻近的表皮细胞和气孔保卫细胞向大

气中流失水分，从而导致气孔开放度降低，阻碍ＣＯ２
进入叶片，土壤含水率的降低和气孔的关闭导致叶

片蒸腾速率降低，所以水分的变化趋势与气孔导度

变化相似［１８］。

２　干旱胁迫对烟草产量和品质的影响

２．１　干旱胁迫对烟叶产量的影响
在适宜的土壤水分条件下生长的烟草的总叶

产量和每公顷产量远远高于在干旱胁迫下种植的

烟草。对干旱胁迫对烟草不同部位产量影响的大

量研究表明，正常供水条件下烟草植株各部位的叶

质量显著大于干旱胁迫下的叶质量，上下叶干质量

比显著降低［４７］。还有研究人员指出，不同生育期干

旱胁迫对烟草产量的影响不同。一些研究表明，干

旱胁迫旺长期的烟草幼苗对烟草产量的影响比其

他生育期更为显著［４８］。其中，烟叶产量减少表现最

为明显的是干旱胁迫移栽２０ｄ的烟草幼苗［４９］。

２．２　干旱胁迫对烟叶品质的影响
干旱胁迫对烟叶品质的影响主要体现在烘烤

后烟草叶片化学成分的变化和部分香气成分及含

量的减少。研究表明，一方面，随着干旱胁迫的加

深，烟叶中还原糖含量逐渐降低，另一方面会增加

全氮含量。轻度干旱条件下，尼古丁含量最高，尼

古丁含量随着干旱程度的加深逐渐下降，但仍超过

足够水分中的尼古丁含量。水分缺乏会直接影响

烟草碳氮代谢途径，导致尼古丁和总氮等含氮物质

含量增加，总糖和还原糖等含碳物质含量降低。轻

度干旱胁迫有利于烟叶品质的提高，而重度干旱胁

迫对各生育期烟叶的最终品质均有显著的负面影

响。干旱胁迫完全破坏了烟叶化学成分的协调性，

氮碱比、糖碱比、钾氯比等指标均下降，严重影响了

烟叶质量［５０］。任何时期的重度干旱都会对烟草香

气成分产生不利影响，主要香气成分物质减少，香

气品质变差，而轻度干旱对这些物质的合成和转化

会有有利的影响。另外，烟草腺毛的分泌已被证明

对烟草表面芳香成分的增加有显著作用。在成熟

期对烟草施加轻度干旱胁迫，不仅可以增加烟草腺

毛的分泌物，主要增加其雪松子烯二醇、茄酮和高

级脂肪烃的含量，可以提高香吃味口感；干旱严重

时，烟草腺毛密度大，叶片分泌物也减少，对香气和

口感产生不良影响［５１－５２］。

３　烟草抗旱性的遗传研究

３．１　烟草抗旱性遗传研究现状
对于提高烟草对干旱的耐受性，采取的最主要

措施是转基因技术。目前，烟草抗旱基因的移植方

法主要有生物、化学和物理方法，这些方法的主要

原理大致相同，就是将抗旱植物的 ＤＮＡ导入烟草，
利用受体细胞再生获得抗旱烟草新品种。目前研

究的方法主要有直接转移法和农杆菌介导法［５３］。

３．２　抗旱相关基因在烟草中的应用研究
过去的几年里，下一代测序（ＮＧＳ）、基因编辑

系统、过表达方法以及基因沉默的基因组学知识提

供了大量的遗传信息来揭露植物非生物和生物胁

迫响应机制［５４］。干旱胁迫会减缓烟草植株正常生

长、发育以及降低其产量和品质，当烟草等体内机

制刺激部分抗旱基因的表达，通过增强抗旱能力来

保护植物。目前，许多与抗旱相关的功能蛋白基因

已被克隆并转化为烟草，外源性抗旱基因的表达可

提高转基因烟草的抗旱能力。主要是以下几类，海

藻糖合成途径关键酶基因、甘露醇合成途径关键酶

基因、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）、蛋白酶［渗透调
节蛋白（ＯＳＭ）］相关基因、水通道蛋白（ＡＱＰ）基因、
胚胎发育晚期丰富蛋白（ＬＥＡ）基因等［５５－６０］。

３．３　烟草抗旱基因的克隆
ＮＡＣ转录因子是最大的植物特异性转录因子

家族之一，具有广谱功能，包括芽顶端分生体形成、

花发育、细胞分裂、叶衰老、侧根发育、种子萌发、次

生细胞壁生物合成、纤维发育、生物和非生物应激

反应等。编码 ＮＡＣ蛋白的 ｃＤＮＡ在拟南芥中首次
被报道为对 ＲＥＳＰＯＮＳＩＶＥＴＯＤＥＨＹＤＲＡＴＩＯＮ２６
（ＲＤ２６）基因有反应［６１］。ＮＡＣ结构域是根据矮牵牛
和拟南芥 ＡＴＡＦ１／２和 ＣＵＣ２蛋白的一致序列来命
名的［６２］。许多的 ＮＡＣ蛋白，其中包括拟南芥
ＣＵＣ２，都在植物发育中具有重要作用［６３］。

从拟南芥中分离到非生物胁迫应答ＮＡＣ蛋白，
作为调控ＥＡＲＬＹＲＥＳＰＯＮＳＩＶＥＴＯＤＥＨＹＤＲＡＴＩＯＮ１
（ＥＲＤ１）基因表达的因子。表达与 ＲＤ２６同源的非
生物胁迫响应基因 ＡＴＡＦ１的拟南芥植物表现出了
更好的耐旱性。报道表明，ＮＡＣ因子在控制植物的
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非生物胁迫耐性方面具有重要作用，它们的过表达

可以作为提高植物胁迫耐性的一个潜在的生物技

术应用［６１］。徐小艳等从烟草 ｃＤＮＡ文库中克隆了
Ｎｔ－ＮＡＣ１基因，编码区全长为８６１ｂｐ，编码８６个氨
基酸。并通过农杆菌介导转化获得了３７株转基因
烟草植株，进行干旱处理，结果表明，野生型植株的

过氧化物酶和超氧化物歧化酶活性低于转基因植

株，而脯氨酸和丙二醛含量显著高于转基因植株；

选取野生型种子和 Ｔ０代转基因，进行苗期根系耐
旱性分析，结果表明，３００ｍｍｏｌ／Ｌ甘露醇胁迫可以
显著抑制野生型根系的伸长，而对转基因植株的根

系没有明显区别，这说明转 Ｎｔ－ＮＡＣ１基因的表达
会显著提高植株的抗旱性［６４］。

另外，与野生型相比，ＡｌＮＡＣ１转基因烟草中的
抗性淀粉、脯氨酸和酚类化合物在干旱期间显著增

加。脯氨酸和总酚含量提高了渗透平衡和活性氧

（ＲＯＳ）清除能力，进一步提高了转基因烟草的抗旱
性。在干旱胁迫下转基因的协同关系研究中，脯氨

酸与总类胡萝卜素、总酚和可溶性总糖（ＴＳＳ）呈正
相关，与 Ｏ－２·呈负相关关系，进一步支持转基因增
加了脯氨酸、酚、糖和类胡萝卜素的含量，以减少

ＲＯＳ的积累［６５］。

抗旱基因的克隆为抗旱烟草新品种的选育奠

定了良好的分子基础，利用基因工程技术提高了烟

草的抗旱性，为其他作物的分子育种和品种改良提

供了遗传资源。

４　烟草抗干旱胁迫种质资源研究

种质资源，即遗传资源、品种资源、基因组资

源，是指确定遗传状态，并把遗传资料从父辈传到

后代的遗传材料。在长期的生物学演化和人类的

农耕文化发展中，农作物种类逐渐演变而来。在此

期间，野生种被人工培育为多种不同的农作物，然

后通过人工的自然变异和人工筛选，培育出适合于

人类需要的新物种。作为一项重要的战略基础材

料，烟草种质是我国烟草工业可持续发展的重要组

成部分。

４．１　烟草种质资源的收集与保存
为了更好地保存和利用自然界的生物多样性，以

及充实和丰富作物育种和生物研究的物质基础，大规

模收集和保存烟草遗传资源已经成为一项重要的责

任。收集和保存种质资源不但可以防止新的烟叶品

种的基因缺陷，还可以帮助克服烟草基因缺陷［６６］。

目前，我国烟草种质资源调查采集工作的主要

任务是（１）国内地方品种与育成品种的收集；（２）野
外收集考察；（３）国外引种。烟草种质资源的保藏
方式是以种子的方式进行的，所以如果对其进行妥

善的保护，使其具有优良的遗传特性，就可以保护

其遗传资源。与普通的生产所使用的种子相比，由

于其所需的数量很大，因此必须保证其萌发性能，

而且对储存年份的要求也不高，只须保证来年的播

种需求就行，同时还要保证各品种在贮存期间的原

始基因特征。为了找到长期、安全、经济、有效的保

存方式，必须研究其生物化学特性，如生理生化研

究、遗传变异及贮存时间等［６７］。

从１９５０年起，全国已有４０４２个品种的烟草种
质资源被保存起来，成为全球最大的收集、保存量

和遗传多样性最多的国家。从品种和种类上可分

为１３８４份烤烟，５３份雪茄烟，８５份香料烟，３４１份
黄花烟，２０２０份晒烟，１２４份白肋烟，３５份野生种。
同时，我国烟草种质资源的遗传多样性包括烟草属

６６个种中的 ３７个种，一级库核心种质８５９份，二级
库核心种质４４６份，为今后的新品种的研究工作积
累了大量资料［６８］。

４．２　烟草种质资源抗旱性鉴定
通过对烟草种质资源的分析，可以选择具有较

好性状的优质烟草，如高产、优质、抗病、高效利用

养分、环境适应能力强等。林杰最近的一项调查表

明，利用株高、最大叶长、最大叶宽、叶数、叶绿素等

参数来进行抗旱能力的综合评估，是一种较为可行

的选择方法［６９］。

４．３　烟草抗旱性种质资源品种选育
２０世纪５０年代初期，我国开始进行烟草品种

的培育，经过大量的技术改造，成功培育出了大金

元、云烟８５、云烟８７、中烟９２０３、云烟２０２、中烟９８
等新的烟草品种，并在生产上推广种植。迄今为

止，通过对烟草耐旱的种质资源筛选，成功地筛选

出了豫烟２号、６号、１０号和１３号等［７０－７３］。河南农

业大学对优质、抗旱、适应性强的品种进行了试验，

以ＭＳＫ３２６为母本，以农大２０２为父本，通过对烟草
品种的适应性和耐旱性的综合育种，培育出了具有

抗旱性强，中抗青枯病，抗黑胫病，烟叶钾含量较高

等良好特性的杂交种———豫烟６号［７１］；河南省农业

科学院烟草研究所以优质、耐旱、抗病为主要目的，

选择中烟１０１为母本，以红花大金元６６４－０１为父
本，培育出了新的烤烟新品种———豫烟１３，其特征
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是在田间分层落黄，具有良好的农艺性状，易于烘

烤。对干旱胁迫、黑胫病、红星病、根结线虫等有一

定的抗性。具有很好的工业应用和广泛的适配性。

该品种在品质、产量、抗性等综合性状上都达到了

良好的效果，在农业生产中的经济效益和应用前景

都很好［７３］。

５　烟草抗干旱胁迫的育种研究

在烟草生产中，干旱胁迫引起的烟草生产缺水

可以通过以下途径解决：一是适应烟草生长发育的

需要，改变栽培环境；二是为了使烟草适应外部环

境，提高烟草自身抗旱性。以前的补充用水等多项

措施，主要都是发展灌溉，并在节水灌溉的基础上

取得了很大的成果。但是烟草种植环境通常受到

自然和经济２个方面的制约，想要大幅度增加几乎
不可能，所以培育抗旱节水型的优质烟草新品种是

我国烟草旱作农业的前提和基础，也是一种投资

少、见效快、效益广泛的可持续发展的关键举措。它

将稳定和提高我国烟草产量和质量，促进烟草工业的

发展，对烟草生产和环境的协调发展具有战略意义。

５．１　烟草抗干旱胁迫遗传育种策略
筛选和培育抗旱种质的有效方法主要有杂交

育种、理化诱变、系统选育和转基因技术［７４－７５］。目

前，烟草抗旱育种通常采取以下策略：（１）在自然条
件下选择适宜的产量，然后在水分梯度环境下进行

评价，筛选出抗旱种质；（２）在干旱条件下进行产量
筛选，在更适宜的环境条件下筛选出具有高产潜力

的抗旱品种；（３）测定对干旱较为敏感的生理、生化
因子、性状指标，对抗旱较为明显的种质进行间接

选择；（４）选择田间和室内干旱试验相结合的重复
抽样方案，其方法是：首先，通过试验方法选择大量

的家系进行田间试验，其次，田间试验至少应该在

一个水分缺乏地区和另一个水分充足地区进行，在

这２种环境下，必须通过测定一些形态和生理特性
来评价基因型的产量和表现，对选择的家系进行重

组，通过多年的生态穿梭选择，提高后代抗旱高产

的概率。通过大量试验表明，策略（４）是最科学、最
系统的策略，更容易培育出抗旱品种。

５．２　分子生物技术在烟草抗旱遗传改良中的运用
传统的观点认为，抗旱性和保水性的数量性状

是由多个基因控制的，因此利用抗旱性和保水性基

因开展抗旱性育种进展非常困难。随着节水生理

生化研究、基因组学和分子生物学的发展，科学家

们开始发现重要蛋白质和酶在抗旱保水的关键代

谢过程中的作用，并开始逐步编码这些酶和蛋白质

的ｃＤＮＡ基因克隆。２０世纪 ９０年代初，国外开始
开展抗旱等抗不良环境基因转基因植物的研究，主

要途径是通过转渗透调节基因和抗过氧化相关基

因，这些基因编码的蛋白质与转运蛋白、分子伴侣、

活性氧清除剂和渗透压活性复合物等大分子有关。

在干旱胁迫下，转基因植物中的部分基因参与了有

机化合物的合成，如各种糖和糖醇（如甘露醇和海

藻糖）等。随着烟草等植物抗旱保水型分子机制的

深入研究，就会出现更多的抗旱保水表型相关基因

被克隆，并用于获得更多、更优质、更高效的转基因

抗旱烟草材料［７６］。虽然抗旱保水型作物在生产中

还没有得到广泛推广，但相信此类转基因作物的应

用将在不久的将来取得很大进展。

５．３　烟草抗干旱胁迫品种选育的研究
抗干旱胁迫育种主要包括以下程序：确定抗旱性

评价指标、确定抗旱性综合鉴定体系、筛选抗旱性种

质资源、深入研究抗旱遗传规律、选育优质抗旱新品

种以及研究与推广新的配套技术等６个方面［７７］。

确定抗旱性评价指标，主要有以下几个方面：

（１）测定各试验处理下选择的形态、发育、生理生
化、产量和品质指标；（２）计算产量及效益指标与其
他指标之间的遗传相关、环境相关和表型相关（定

性）；（３）采用多重线性回归拟合各指标与产出、产
值指标之间的方程，计算各指标的系数（定量）；（４）
将定性结果与定量结果相结合，根据现有资料，按

照可靠性高、检测简单、重复性好的原则，综合确定

抗旱性评价指标。

确定抗旱性综合鉴定体系，首先需要建立抗旱

性综合鉴定体系，基于灰色关联分析模型，通过筛

选指标的表现，将种子渗透萌发、幼苗还田胁迫（包

括反复早干成活率）和田间早棚的抗旱性鉴定结果

与旱作田的表现进行比较，得出适宜的抗旱性鉴定

指标，确定评价体系和处理方法。

筛选抗旱性种质资源，主要通过以下步骤：（１）
用确定的评价指标和体系从杂交组合、轮回群体、

理化诱变纯合高代材料进行抗旱性鉴定；（２）抗旱
评价指标和鉴定体系也可以与抗旱种质筛选相结

合同时进行；（３）对抗旱种质的抗旱生育期、抗旱程
度和抗旱机制的研究；（４）转基因抗旱种质的创造。

抗旱遗传规律的研究结果如下：（１）用不抗旱
材料和抗旱材料进行双列杂交组合；（２）将 Ｆ１、Ｆ２
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代和亲本同时种植同一具有充足水分的地区以及

干旱地区；（３）采用加性 －显性 －上位性的模型研
究烟草抗旱保水表型的遗传规律。

选育抗旱优质新品种，主要采用以下方法：（１）
根据烟草抗旱保水遗传规律，确定适宜的组合、选

择代数和方式；（２）从优质纯合高代材料中筛选出
抗旱保水的种质资源，同时解决优质、抗旱以及节

水的问题；（３）所选抗旱节水的种质资料应该立即
进入产品比较试验、区域试验、品种审定等育种过

程，可作为育种的中间材料。

配套技术研究和推广，采用以下几个措施：（１）
研究所有新品种的栽培、植保和调制等技术措施；

（２）确定新品种适宜的生态种植地区，这个可结合
品比试验和种植区划进行；（３）新品种推广。

６　研究展望

国内外针对干旱胁迫对烟草的影响进行了大

量的研究，积累了丰富的资料和经验。研究重点主

要集中在抗旱形态、生理指标及相关机制的探讨和

测定上。随着生物科技技术的发展，也有更多的方

法用于提高烟草抗旱性。然而，烟草耐旱基因在干

旱胁迫下的表达与调控、逆境胁迫下细胞间信号转

导机制以及内源激素之间的相互作用，这些目前还

有待研究。因此，进一步深入研究干旱胁迫对烟草

的影响机制，对于提高烟草的抗旱能力，培育优质、

高产的烟草来说是必要的。
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［１４］ＷｅｄｅｋｉｎｇＲ，ＭａｕｃｏｕｒｔＭ，ＤｅｂｏｒｄｅＣ，ｅｔａｌ． １Ｈ －ＮＭＲ

ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｐｒｏｆｉｌｉｎｇｒｅｖｅａｌｓａｄｉｓｔｉｎｃｔｍｅｔａｂｏｌｉｃｒｅｃｏｖｅｒｙｒｅｓｐｏｎｓｅ

ｉｎｓｈｏｏｔｓａｎｄｒｏｏｔｓｏｆｔｅｍｐｏｒａｒｉｌｙｄｒｏｕｇｈｔ－ｓｔｒｅｓｓｅｄｓｕｇａｒｂｅｅｔｓ［Ｊ］．

ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１８，１３（５）：ｅ０１９６１０２．

［１５］ＭｅｙｅｒＥ，ＡｓｐｉｎｗａｌｌＭ Ｊ，Ｌｏｗｒｙ Ｄ Ｂ，ｅｔａｌ． Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ，ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃ，ａｎｄｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｄｒｏｕｇｈｔ

ｓｔｒｅｓｓａｎｄｒｅｃｏｖｅｒｙｉｎｓｗｉｔｃｈｇｒａｓｓ（ＰａｎｉｃｕｍｖｉｒｇａｔｕｍＬ．）［Ｊ］．

ＢＭＣＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１４，１５（１）：５２７．

［１６］ＰｉｖｏｖａｒｏｆｆＡＬ，ＰａｓｑｕｉｎｉＳＣ，ｄｅＧｕｚｍａｎＭ Ｅ，ｅｔａｌ．Ｍｕｌｔｉｐｌｅ

ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｆｏｒｄｒｏｕｇｈｔｓｕｒｖｉｖａｌａｍｏｎｇｗｏｏｄｙｐｌａｎｔｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．

ＦｕｎｃｔｉｏｎａｌＥｃｏｌｏｇｙ，２０１６，３０（４）：５１７－５２６．

［１７］何俊龙，赵世钦，王彦楠，等．烟草内源激素对干旱胁迫响应的

研究进展［Ｊ］．中国农学通报，２０１５，３１（３０）：２０５－２０９．

［１８］汪耀富，韩锦峰，林学梧．烤烟生长前期对干旱胁迫的生理生化

响应研究［Ｊ］．作物学报，１９９６，２２（１）：１１７－１２１．

［１９］刘永贤，李伏生，农梦玲．烤烟不同生育时期分根区交替灌溉的

节水调质效应［Ｊ］．农业工程学报，２００９，２５（１）：１６－２０．

［２０］孙梅霞，汪耀富，张全民，等．烟草生理指标与土壤含水量的关

系［Ｊ］．中国烟草科学，２０００，２１（２）：３０－３３．

［２１］王亚虹，许自成，高　森，等．烟草干旱胁迫研究进展［Ｊ］．节水

灌溉，２０１６（１２）：１０３－１０７，１１１．

［２２］农梦玲，刘永贤，李伏生．干旱胁迫对烟草生理生化特征影响的

研究进展［Ｊ］．广西农业科学，２００８，３９（２）：１５５－１５９．

［２３］ＭｃＫｅｒｓｉｅＢＤ，ＣｈｅｎＹ，ｄｅＢｅｕｓＭ，ｅｔａｌ．Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ

ｅｎｈａｎｃｅｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆｆｒｅｅｚｉｎｇｓｔｒｅｓｓｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃａｌｆａｌｆａ（Ｍｅｄｉｃａｇｏ

ｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９３，１０３（４）：１１５５－１１６３．　

［２４］山　仑．提高旱地农田生产力的若干生态生理问题［Ｊ］．干旱

地区农业研究，１９８５，３（４）：７１－８０．

［２５］姜丽娜，贺　远，邵　云，等．氮肥运筹对豫中地区冬小麦旗叶

生理及籽粒产量的影响［Ｊ］．麦类作物学报，２０１１，３１（５）：

８７５－８８１．　

［２６］邓世媛，陈建军．干旱胁迫下氮素营养对烤烟光合特性的影响

［Ｊ］．中国农学通报，２００５，２１（９）：２０９－２１２．

［２７］ＭａｎａｃＨＮ，ＫｕｎｔｚＭ．Ｓｔｒｅｓｓｉｎｄｕｃｔｉｏｎｏｆａｎｕｃｌｅａｒｇｅｎｅｅｎｃｏｄｉｎｇ

ｆｏｒａｐｌａｓｔｉｄｐｒｏｔｅｉｎｉｓｍｅｄｉａｔｅｄｂｙｐｈｏｔｏ－ｏｘｉｄａｔｉｖｅｅｖｅｎｔｓ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，１９９９，３７（１１）：８５９－８６８．

［２８］洪丽芳，付利波，苏　帆，等．生长素对烟株中钾的分配和积累

的影响［Ｊ］．作物学报，２００３，２９（３）：４５７－４６１．

［２９］ＰｕｓｔｏｖｏｉｔｏｖａＴＮ，ＢａｖｒｉｎａＴＶ，ＺｈｄａｎｏｖａＮＥ．Ｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆ
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ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｔｏｂａｃｃｏｐｌａｎｔｓｃａｒｒｙｉｎｇｔｈｅｉａａＭａｎｄｉａａＨｇｅｎｅｓｏｆａｕｘｉｎ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＲｕｓｓｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０００，４７

（３）：３８０－３８５．

［３０］ＢｅｒｃｈｍｅｎｓＴＪ，陈晓荣，陈昶旭，等．干旱对水稻生理生化的影

响［Ｊ］．自然科学，２０２０，８（４）：２２０－２２６．

［３１］宫长荣，李艳梅，杨立均．水分胁迫下离体烟叶中脂氧合酶活

性、水杨酸与茉莉酸积累的关系［Ｊ］．中国农业科学，２００３，３６

（３）：２６９－２７２．

［３２］牛俊义，闫志利，林瑞敏，等．干旱胁迫及复水对豌豆叶片内源激

素含量的影响［Ｊ］．干旱地区农业研究，２００９，２７（６）：１５４－１５９．

［３３］肖用森，王正直，郭绍川．渗透胁迫下稻苗中游离脯氨酸累积与膜

脂过氧化的关系［Ｊ］．武汉植物学研究，１９９６，１４（４）：３３４－３４０．

［３４］尹永强，胡建斌，邓明军．植物叶片抗氧化系统及其对逆境胁迫

的响应研究进展［Ｊ］．中国农学通报，２００７，２３（１）：１０５－１１０．

［３５］李迎春，杨清平，陈双林，等．厚壁毛竹春季光合日变化及其与

主要环境因子的关系初探［Ｊ］．林业科学研究，２００９，２２（４）：

６０８－６１２．

［３６］葛　滢，常　杰，陈增鸿，等．青冈（Ｑｕｅｒｃｕｓｇｌａｕｃａ）净光合作用

与环境因子的关系［Ｊ］．生态学报，１９９９，１９（５）：６８３－６８８．

［３７］ＤｏｎｇＸＪ，ＺｈａｎｇＸＳ．Ｓｏｍｅｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅａｄａｐｔａｔｉｏｎｓｏｆｓａｎｄｙ

ｓｈｒｕｂｓｔｏｔｈｅａｒｉｄｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｉｎｔｈｅＭｕＵｓＳａｎｄｌａｎｄ：ｌｅａｆｗａｔｅｒ

ｒｅｌａｔｉｏｎｓａｎｄａｎａｔｏｍｉｃｆｅａｔｕｒｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｒｉｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ，

２００１，４８（１）：４１－４８．

［３８］ＣｈａｖｅｓＭＭ，ＦｌｅｘａｓＪ，ＰｉｎｈｅｉｒｏＣ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔ

ａｎｄｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ：ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｆｒｏｍｗｈｏｌｅｐｌａｎｔｔｏｃｅｌｌ［Ｊ］．

ＡｎｎａｌｓｏｆＢｏｔａｎｙ，２００８，１０３（４）：５５１－５６０．

［３９］ＬａｗｌｏｒＤＷ，ＣｏｒｎｉｃＧ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃａｒｂｏｎａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎａｎｄ

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｗａｔｅｒｄｅｆｉｃｉｔｓｉｎｈｉｇｈｅｒｐｌａｎｔｓ

［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２００２，２５（２）：２７５－２９４．

［４０］ＲｏｕｈｉＶ，ＳａｍｓｏｎＲ，ＬｅｍｅｕｒＲ，ｅｔａｌ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｇａｓｅｘｃｈａｎｇｅ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｉｎｔｈｒｅｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔａｌｍｏｎｄｓｐｅｃｉｅｓｄｕｒｉｎｇｄｒｏｕｇｈｔ

ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ｒｅｃｏｖｅｒｙ［Ｊ］． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ

ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００７，５９（２）：１１７－１２９．

［４１］ＡｒａｎｊｕｅｌｏＩ，ＭｏｌｅｒｏＧ，ＥｒｉｃｅＧ，ｅｔａｌ．Ｐｌａｎｔｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄ

ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓｒｅｖｅａｌｓｔｈｅｌｅａｆｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔｉｎａｌｆａｌｆａ（Ｍｅｄｉｃａｇｏ

ｓａｔｉｖａＬ．）［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１０，６２（１）：

１１１－１２３．　

［４２］倪　霞，周本智，曹永慧，等．干旱胁迫对植物光合生理影响研

究进展［Ｊ］．江苏林业科技，２０１７，４４（２）：３４－３９，５２．

［４３］裴　斌，张光灿，张淑勇，等．土壤干旱胁迫对沙棘叶片光合作用和

抗氧化酶活性的影响［Ｊ］．生态学报，２０１３，３３（５）：１３８６－１３９６．

［４４］关义新，戴俊英，林　艳．水分胁迫下植物叶片光合的气孔和非

气孔限制［Ｊ］．植物生理学通讯，１９９５，３１（４）：２９３－２９７．

［４５］孙梅霞，祖朝龙，徐经年．干旱对植物影响的研究进展［Ｊ］．安

徽农业科学，２００４，３２（２）：３６５－３６７，３８４．

［４６］陈建军，韩锦峰，王瑞新，等．水分胁迫下烟草光合作用的气孔

与非气孔限制［Ｊ］．植物生理学通讯，１９９１，２７（６）：４１５－４１８．

［４７］孙志英，彭克勤，胡家金，等．干旱胁迫对烟叶产量的影响［Ｊ］．

湖南农业科学，２００３（２）：２９－３１．

［４８］董顺德，张延春，孙德梅，等．干旱胁迫下烤烟矿质养分含量与

烟叶产、质量的关系［Ｊ］．烟草科技，２００５，３８（２）：３０－３４．

［４９］王惠群，萧浪涛，刘素纯，等．干旱胁迫对烤烟产量和某些化学

成分的影响［Ｊ］．湖南农业大学学报（自然科学版），２００４，３０

（５）：４０１－４０４．

［５０］邓桂秀，田　飞，赵继平，等．成熟期干旱胁迫对烤烟产量和品

质的影响［Ｊ］．贵州农业科学，２０１２，４０（９）：９３－９６．

［５１］程君奇，周　群，杨春雷，等．打顶时期对白肋烟烟叶腺毛分泌

物的影响［Ｊ］．烟草科技，２００９，４２（９）：５０－５４．

［５２］齐永杰，徐锦锦，梁　伟．干旱胁迫对烟草腺毛密度及叶面分泌

物的影响［Ｊ］．广东农业科学，２００８，３５（６）：３９－４１，４９．

［５３］孙晓波，贾新平，梁丽建，等．转毕式海蓬子水通道蛋白基因

ＳｂＰＩＰ１烟草的抗旱生理机制分析［Ｊ］．华北农学报，２０１５，３０

（６）：１７－２６．

［５４］ＬｕａｎＹＳ，ＣｕｉＪ，ＺｈａｉＪＭ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈ－ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ

ｒｅｖｅａｌｓｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｍｉＲＮＡｓｉｎｔｏｍａｔｏｉｎｏｃｕｌａｔｅｄｗｉｔｈ

Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａｉｎｆｅｓｔａｎｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０１５，２４１（６）：１４０５－１４１６．

［５５］张永恩，李潮海，王　群．植物抗旱相关功能基因研究进展

［Ｊ］．中国农学通报，２００４，２０（６）：８５－８８，１１３．

［５６］唐先兵，吴贤婷，刘　沛．植物耐旱与基因工程［Ｊ］．植物杂志，

２００１（２）：３－４．

［５７］韩瑞丽，陆　海．转 ＡＰＸ基因烟草抗旱能力研究［Ｊ］．成都大

学学报（自然科学版），２００７，２６（２）：９３－９６，１２１．

［５８］ＨａｒａＭ，ＴｅｒａｓｈｉｍａＳ，ＦｕｋａｙａＴ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔｏｆｃｏｌｄ
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植物 ＰＲＲｓ和 ＮＬＲｓ介导的免疫信号通路研究进展
刘艳艳，丁　颖，郑佳秋，宛柏杰，曹　婷，刘兴华

（江苏沿海地区农业科学研究所，江苏盐城２２４００２）

　　摘要：植物在生长发育的过程中进化出大量细胞表面和胞内免疫受体以感知病原体侵染相关的各种信号。细胞

表面模式受体ＰＲＲ可以感知病原物模式分子以激活基础免疫，引起活性氧（ＲＯＳ）快速产生、Ｃａ２＋内流和丝裂原活化
蛋白激酶（ＭＡＰＫ）级联反应的启动等，从而限制其致病性。病原物为了克服植物的这种免疫反应，通过分泌效应蛋白
干扰ＰＲＲ蛋白的功能及其免疫相关过程，促进病菌致病性。为了应对效应蛋白的致病效应并阻止病害发生，植物进
一步进化出胞内核苷酸结合富亮氨酸重复序列受体（ＮＬＲｓ），以感知病原体效应物并启动强烈的特异性免疫反应。长
期以来，病原相关分子模式激发的免疫反应（ｐａｔｔｅｒｎ－ｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＰＴＩ）和效应蛋白激发的免疫反应（ｅｆｆｅｃｔｏｒ－
ｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＥＴＩ）在识别机制及早期信号转导上存在较大差异，被认为是相对独立的２类系统。但是随着植物
免疫学研究的广泛和深入，ＰＴＩ和ＥＴＩ从相对独立变得交叉模糊，而研究ＰＴＩ和ＥＴＩ如何相互作用以抵抗病原体也成
为植物免疫学亟需解决的重要科学问题之一。本文以 ＰＲＲｓ和 ＮＬＲｓ介导的免疫反应为重点，综述了 ＰＲＲｓ与 ＮＬＲｓ
信号通路、免疫调控及二者的互作。
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　　植物病害是影响作物产量的重要因素之一。
植物在生长发育的过程中不断受到病毒、细菌、真

菌、卵菌、食草动物和寄生植物等的挑战，为了对抗

病原菌的入侵，植物进化出了一套非常复杂的免疫

系统，深入了解植物的免疫机制是现代农业中作物

遗传改良工作的重要理论基础［１］。高等植物细胞

表面和胞内有大量免疫受体以感知病原体侵染相

关的各种信号。抗病基因和模式识别受体的发现，

为理解植物免疫的分子识别机制和生物学重要性

奠定了坚实基础。细胞表面的免疫受体包括类受

体蛋白（ｒｅｃｅｐｔｏｒ－ｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＲＬＰｓ）及受体类激酶
（ｒｅｃｅｐｔｏｒ－ｌｉｋｅｋｉｎａｓｅｓ，ＲＬＫｓ），通常被称为模式识
别受体（ｐａｔｔｅｒｎ－ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎｒｅｃｅｐｔｏｒｓ，ＰＲＲｓ），可感
知病原体相关分子模式 （ｐａｔｈｏｇｅｎ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒｐａｔｔｅｒｎｓ，ＰＡＭＰｓ）、损伤相关分子模式
（ｄａｍａｇｅ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｐａｔｔｅｒｎｓ，ＤＡＭＰｓ）、微
生物相关分子模式（ｍｉｃｒｏｂｅ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｐａｔｔｅｒｎｓ，ＭＡＭＰｓ）及 食 草 动 物 相 关 分 子 模 式
（ｈｅｒｂｉｖｏｒｅ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｐａｔｔｅｒｎｓ，ＨＡＭＰ），并
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