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摘 要：干旱胁迫能够明显影响植物光合、代谢、渗透调节等相关生理过程，进而影响植物经济性状指标。外源脱落酸能

够缓解干旱对植物生长发育的影响。本研究阐述了外源脱落酸提高作物抗旱性的生理机制，介绍了外源脱落酸对光合

生理的调控，分析了干旱条件下外源脱落酸在诱导基因表达、调节植物激素水平、调控渗透调节物质含量及提高保护酶

活性等生理生化过程中的重要作用。以外源脱落酸调节作物干旱为出发点，讨论了脱落酸在植物抗旱领域的研究现状

和发展趋势，对植物节水抗旱增产具有重要意义，也为今后农业生产抗旱研究提供理论依据。
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Abstract：Drought stress can significantly affect plant photosynthesis, metabolism, osmotic regulation and other re‐
lated physiological processes, and then affect plant economic traits. Exogenous ABA can alleviate the effect of
drought on plant growth. We selected the exogenous ABA as the main discuss basis, this paper expounds the exog‐
enous ABA increase crop physiological mechanism of drought resistance. The regulation of photosynthetic physi‐
ological by exogenous ABA in drought stress was introduced, and the induction of gene expression, the regulating
the osmotic regulation substances content and the activity of protective enzyme and the important role of physiologi‐
cal and biochemical process. Taking exogenous ABA as the starting point to regulate crop drought, this study dis‐
cussed the current situation and trend of ABA research in the field of plant drought resistance, which is of great sig‐
nificance for water-saving, drought resistance and yield increase of plants, and also provides theoretical basis for fu‐
ture studies on agricultural production drought resistance.
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干旱胁迫是指因水分匮缺引起的土壤干燥和

空气湿度下降，进而导致外界环境对植物生育不

利的一种自然现象 [1]。干旱作为一种多维胁迫，

能够引起植物从表型、生理、生化、再到分子水平
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的一系列变化，严重干旱可导致光合作用终止和

新陈代谢紊乱，最终导致植物死亡 [2]。全球约有

33%的耕地处于供水不足状态，干旱已成为最重

要的农业生产逆境因子之一 [3]，是我国自然灾害

之首 [4]。季节性干旱问题在我国农业生产中普遍

存在，实际生产过程中经常出现频率高、地域广、

持续时间长的干旱，对粮食生产造成极大损失 [5]。

脱落酸（abscisic acid，ABA）是植物主要内源

激素之一，是一种植物体内合成的具有倍半萜结

构的生长调节物质，具有控制植物生长、抑制植

物萌发及促进衰老等效应，随着研究的深入，发
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现 ABA对植物生长发育过程和逆境胁迫应答起

重要作用，是植物的抗逆诱导因子 [6-7]。脱落酸在

1963年由艾迪科特等首次发现，并将该物质命名

为脱落素Ⅱ。1965年韦尔林等发现并提纯一种

能够控制落叶树木休眠的物质，称之“休眠素”，

后经证实脱落素Ⅱ和休眠素是一种完全相同的物

质，并最终统一命名为“脱落酸”。ABA在调节气孔

运动、稳定光合器官、提高抗氧化酶活性、防护光抑

制以及调节基因表达等方面起着重要作用[8]。

植物激素是调控干旱胁迫中不可缺少的一部

分，利用外源激素调控来提高作物抗逆性是目前

重要的科学途径之一，有报道指出施用外源 ABA
可促进内源 ABA的合成 [9]，内源 ABA对干旱的缓

解作用最为明显，其参与气孔开闭的调控和保卫

细胞的通道活动，同时对转录钙调蛋白的表达具

有明显的调节作用 [10]。任菲等 [11]指出逆境条件

下，植物体内合成大量 ABA，用于气孔关闭、促进

水分吸收、增加共质体途径水流、降低叶片伸展

率、诱导抗旱特异性蛋白质合成、调整保卫细胞

离子通道、诱导相关基因表达。

1 干旱条件下外源 ABA 对植物光合

生理及气孔调节的调控

1.1 干旱条件下外源ABA对植物光合生理的影响

水分胁迫对光合作用具有明显影响，尤其是

干旱，对光合作用的光反应和暗反应的某些过程

具有明显的抑制作用，作物在干旱胁迫下保持较

高的光合效率尤为重要 [12]。外源 ABA对干旱胁迫

下作物的光合作用影响显著 [13]，外施适宜浓度

ABA对光合作用具有正向促进作用，同时在稳定

光合结构及防护光抑制等方面起重要作用 [14-15]。

干旱条件下，植物光合作用受到抑制，细胞水

分匮缺破坏了叶绿体的组织结构，叶绿素含量随

之下降，干旱胁迫诱导产生的活性氧自由基破坏

了光合器官，减缓了光合作用效率。外源 ABA能
够有效调节这种抑制效应，可明显缓解叶绿素的

降解 [16]。外源 ABA在干旱条件下能够减缓水分和

叶绿素含量的下降 [17]，严寒等 [18]指出干旱胁迫下

外源 ABA能够抑制芝麻幼苗叶绿素含量的下降，

在所含叶绿素的结构中捕光色素复合体Ⅱ（LHC
Ⅱ）的占比升高 [18]。

ABA具有提高净光合速率和诱导气孔关闭的

生理作用，干旱条件下，外源 ABA通过上述生理

功能调控气孔导度（Gs）降低，减少蒸腾失水，进

而提高水分利用效率（WUE），达到提高植物抗旱

性的效应 [19]。李雪梅等 [8]证明干旱胁迫下外源

ABA能够提高植物光合利用率，降低气孔导度，

提高光合对 CO2的响应。

1.2 干旱条件下外源 ABA对植物叶片气孔调节

的影响

干旱条件下，调节气孔开闭是植物控制蒸腾

散失的主要方法，通过气孔调节降低水分流失，

保护植物生理生化代谢正常进行。在植物受到干

旱胁迫时，内源 ABA通过控制细胞水分平衡、提

高细胞耐受性来缓解干旱的影响。ABA主要通

过调控气孔的开闭实现对植物体内水分平衡的控

制，具体表现为抑制气孔的开放，同时也促进了

气孔的关闭 [9]。

干旱胁迫时气孔关闭前 ABA明显促进细胞

内钙离子浓度升高，钙离子浓度升高后，细胞质

膜钾离子的内流通道随之受到抑制，同时氯离子

的外流通道得以激活，最终降低了保卫细胞的渗

透势，导致气孔关闭。De Diego等 [20]以松树为材

料，在对 ABA进行免疫定位结果指出水分胁迫

时，保卫细胞内分布了大量的 ABA，与气孔关闭

现象相符，佐证了 ABA在干旱时通过保卫细胞来

调节气孔开闭以提高抗旱性的观点。当植物遭到

干旱胁迫时，施用外源 ABA能调节气孔开闭度，

降低蒸腾作用，减少蒸腾失水，缓解干旱 [21]。

2 干旱条件下外源 ABA 对植物内源

激素水平和渗透调节的调控

2.1 干旱条件下外源 ABA对植物内源激素水平

的调控

激素是植物生长发育的重要调节物质，广泛

参与作物生理过程的调节 [22]，研究表明，不同种类

的激素间存在相互促进和相互拮抗的生理效应，

植物激素间的动态平衡对植物生长发育的调节作

用更为重要 [23]，段娜等 [24]指出内源激素在植物生

长发育中发挥重要的作用，其含量变化在植物响

应非生物胁迫中扮演关键角色。施用外源 ABA
能够调控作物内源激素含量，杨卫兵等 [25]研究表

明喷施外源 ABA能够显著提高小麦籽粒内 ABA
的含量、降低 GA的含量，证实外源 ABA促进内源

ABA合成的观点，相同的研究结果在白杏枝条的

研究中也得到验证 [26]。逆境条件下，外源 ABA对
内源激素的调控作用亦较明显，Xiang等 [27]研究表

明低温条件下外源 ABA能提高水稻叶片内 ABA
含量，提高了植物抗逆性。干旱胁迫时，外源

ABA对内源激素的影响同样显著，干旱条件下外
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源 ABA诱导玉米内源 ABA含量的提高，进而提高

了玉米的抗旱能力 [28]。谢静静等 [29]在对小麦的研

究中发现干旱条件下喷施外源 ABA后，植物体内

ABA含量显著上升，外源 ABA能够促进植物内源

ABA的形成和累积，激活耐旱生理应答。

2.2 干旱条件下外源ABA对植物渗透调节的影响

干旱条件下，植物利用改变生理代谢途径的

方法来提高细胞内有机小分子的含量 [30]，这些小

分子具可溶性，能够参与细胞内的渗透调节，进

而提高抗逆性。可溶性糖和可溶性蛋白质都是逆

境诱导的可溶性小分子物质，除参与细胞渗透调

节外，可溶性糖和可溶性蛋白在维持植物蛋白质

稳定方面也可能具有极其关键的调控能力 [31]。脯

氨酸是十分重要的可溶性小分子物质之一，具有

很强的渗透调节能力，在保持和提高酶活性、稳

定细胞结构、清除活性氧自由基等方面都具有突

出作用。逆境胁迫下，植物体内积累的脯氨酸也

能够充当能量库来协调细胞氧化还原势的生理生

化作用 [32-33]。

随着干旱胁迫逐渐加剧，外源 ABA也显著促

进了脯氨酸、可溶性糖和可溶性蛋白含量的提

高，同时降低了干旱胁迫抑制这些调节物质形成

的影响 [34]。阮英慧等 [35]在研究大豆花期干旱胁迫

时也发现外源 ABA能够明显提高可溶性蛋白和

可溶性糖含量。周琳等 [36]也指出干旱条件下，外

源 ABA能提高茶树体内脯氨酸、可溶性糖和可溶

性蛋白含量，从而降低干旱胁迫对茶苗的伤害，

提高茶苗的抗旱性。

3 干旱条件下外源 ABA 对植物膜脂

过氧化及保护酶活性的调控

3.1 干旱条件下外源 ABA对植物膜脂过氧化的

影响

丙二醛（MDA）是细胞膜的过氧化产物，具有

抑制细胞抗氧化酶活性的生理作用。MDA含量

的高低可作为质膜受损的重要指标，其含量越高

说明受伤害程度越大 [37]。逆境条件下，质膜的结

构和功能均受到不同程度伤害，增加了细胞的膜

透性，导致电解质外渗，促使电导率提高，说明电

导率可以相对真实地反映逆境条件对植物的伤害

程度 [37-38]。干旱条件下，外源 ABA能够明显降低

植物叶片内细胞膜的透性，降低膜脂过氧化程

度，增强植物抗旱性 [6]。外源 ABA明显降低干旱

胁迫时植物体内MDA含量的增加 [34]，显著降低叶

片的相对电导率，使相对电导率和MDA含量维持

在相对较低的水平[39]。干旱胁迫下，外源ABA能抑

制大豆叶片相对电导率的上升[40]，有效降低干旱胁

迫时匍茎翦股颖的相对电导率[41]，缓解干旱伤害。

3.2 干旱条件下外源 ABA对植物保护酶活性的

影响

植物细胞忍受活性氧水平具有限度，在可忍

受限度内，植株通过提高抗氧化酶的活性、提高

非酶活性氧消除系统的活力，进而达到有效消除

自由基的目的，避免活性氧自由基对细胞的伤

害 [42]。当植物处于逆境环境中，植物细胞内就会

产生过量活性氧类物质，例如细胞内的H2O2和 O2-
含量会迅猛提高，使得相对稳定的动态平衡状态

遭到破坏，大量累积的活性氧类物质引起植物细

胞受损，并最终导致植物受害 [43]。植物通过保护

酶系统的三种主要酶类：超氧化物歧化酶（SOD）、
过氧化物酶（POD）和过氧化氢酶（CAT）协同作

用，保证植物细胞内的活性氧类物质处于较低水

平，尽量维持细胞不被伤害。

干旱胁迫下，外源 ABA能够激活抗氧化酶系

统相关酶活性，有效提高活性氧清除能力 [29]，能够

明显提高植物叶片中的 SOD、POD 和 CAT 的活

性 [8]，降低活性氧的伤害。彭浩等 [44]研究指出外源

ABA能够提高干旱胁迫下玉米植株叶片内的 POD
活性。种培芳等 [34]指出外源 ABA能明显阻止干旱

胁迫后作物体内 SOD和 POD活性的减弱；汤日圣

等 [45]也指出在干旱胁迫下，外源 ABA处理的植物

叶片中 SOD的降幅明显低于对照。

外源 ABA对作物抗旱生理机能产生影响并

不表现在对某一生理指标上，而是多个指标的相

互关联和相互影响 [34]。外源 ABA能够提高植物的

抗旱性，在显著提高抗氧化酶活性的同时降低相

对电导率和MDA含量，胡志群等 [39]指出干旱胁迫

下，外源 ABA处理使叶片相对电导率和MDA含量

维持在较低水平，显著提高 SOD和 CAT活性，同

时也显著提高还原型谷胱甘肽（GSH）和抗坏血酸

（AsA）的含量。

4 干旱条件下外源 ABA 诱导植物抗

逆基因的表达

逆境胁迫下，ABA通过信号转导、诱导响应基

因和蛋白表达。当遭到干旱时，施用外源 ABA能
促使细胞迅速积累 ABA，这种内源 ABA的积累，

能诱导某些相关基因的表达，这些理化特性增强

了植物对干旱的适应能力 [21]。龚培灶等 [46]指出外

源 ABA能够诱导植物体内 150多种基因的表达，
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这些基因表达后，形成的产物具有广泛作用，可

以分成功能蛋白和调节蛋白两大类，其中某些蛋

白对作物抗逆起到关键作用。

干旱时，植物通过调控大量基因如 ABA受体

（At-PYL4，At-PYL5）的表达，增强耐旱能力 [10]。外

源 ABA预处理可提高干旱胁迫诱导的 4种抗氧化

防护基因（SOD4；GR1；GAT1 和 cAPX）的表达水

平，进而诱导相关蛋白酶含量提高以增强作物抗

逆性 [47]。来自小麦的 TaMYB3R1 蛋白位于细胞

核，能被外源 ABA诱导表达，转基因 TaMYB3R1的
拟南芥植株气孔关闭增加，水分损失减少，蒸腾

减少，耐旱能力增强 [10]。另外小麦的抗干旱胁迫

能力与 PsbA基因的表达水平密切相关，干旱能够

抑制 PsbA基因的转录，干旱胁迫下，小麦幼苗体

内 PsbA基因的转录水平显著下降 [48]，外源 ABA能
够明显缓解这些胁迫反应，汪月霞等 [49]指出外源

ABA能够调控干旱胁迫下灌浆期小麦 PsbA基因

的表达，进而稳定 PSⅡ系统中重要基因的转录水

平，从而提高小麦的抗干旱能力。外源 ABA在干

旱条件下促进植物体内脯氨酸含量提高，这可能

与外源 ABA诱导内源 ABA含量提高有关，Yoshiba
等 [50]报道内源 ABA能诱导 P5CS基因的表达，缓解

水分胁迫。P5CS是脯氨酸合成的限速酶，转基因

P5CS过表达烟草植株中，脯氨酸含量提高，渗透

保护物质含量增加，耐旱能力增强 [10]。

5 结论与展望

5.1 应进一步挖掘外源 ABA提高植物抗性的分

子机理

外源 ABA具有提高植物抗逆的功能，提高作

物抗旱能力效果明显。其通过多途径、多方式联

合作用以达到提高抗旱的目的。外源 ABA通过

调节气孔开闭来降低水分的蒸腾散失，维持作物

体内水分含量，同时外源 ABA通过理化作用挖掘

并激发植物自身抗逆系统，包括提高保护酶活

性，增加可溶性物质含量，减少膜脂过氧化产物

等各种生理手段，最终达到提高植物抗旱能力的

效果。目前，关于外源 ABA提高作物抗性的分子

机理有广泛研究，但其核心机理并不是单一的，

且不同植物之间也存在较大差异，还需要进一步

加强研究和挖掘。

5.2 施用过程中还需保证植物生长安全性

利用浸种或叶面喷施的方法，能有效提高作

物的抗旱能力，但有报道指出 ABA是强光分解的

化合物，田间施用时遇到强光分解降低药性，这

可能是制约 ABA在农业上应用的瓶颈 [6]。激素类

外源植物生长调节物质具有微量刺激的功能，不

同植物、相同植物的不同发育时期，其体内的

ABA含量不同，这也意味着对外源 ABA的承受能

力范围不同，在利用外源 ABA提高作物抗旱能力

时，应保证植物生长的安全性，使用过量的外源

ABA对植物会产生药害，剂量较大又起不到提高

抗旱性的效果，因此在实际应用过程中要充分合

理配置，以达到抗旱的目的。

探究外源 ABA提高作物抗旱性，阐明其生理

和分子机制，有助于丰富了抗旱育种的理论基

础，增加了抗旱栽培方法，对农业生产做贡献。

同时，探索合理的外源 ABA施用策略有利于提高

植物抗旱性，可以减少灌溉，节约农业用水，对提

高水分利用效率和增加产量奠定良好基础。
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