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摘要 干旱胁迫已成为全球植物生产力和陆地生态系统保持稳定的重大阻碍。长期生长在干

旱环境的旱生植物, 逐渐在形态、生理和分子机制方面形成一系列应对策略, 演化出独特且

高效的抗旱能力。形态上通过根系与叶片结构特化及根–冠分配优化提升水分获取并降低蒸

腾; 生理上依赖气孔调控、抗氧化系统与激素网络协同维持稳态; 分子层面经 Ca²⁺与 ABA

信号等激活多类转录因子, 调控胁迫响应基因表达。该文阐述了旱生植物的定义与分类, 分

析了中国旱生植物的多维度研究进展, 并探讨了旱生植物在抗旱过程中多层次协同作用的

机制, 为理解植物适应干旱环境的演化逻辑提供了理论依据, 并为应对全球气候变化、实现

农业可持续发展提供新见解。 
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干旱胁迫作为全世界植物生长产能的主要限制因素之一, 对 45%的陆地生态系统产生

显著影响(Haghpanah et al., 2024)。现代栽培作物受到长期驯化以及集约化选育的作用, 种

质多样性明显缩减, 很多继承逆境响应相关特性的功能因子在定向选择中逐渐丧失。面对频

繁发生的极端干旱事件, 依靠已有的种质资源很难高效提升作物的抗旱能力。由于野生旱生

植物在自然选择的过程中积累了大量的抗旱遗传变异, 形成独特的适应机制, 这类植物的

抗旱特性不但为作物育种提供框架支撑, 还提供潜在的功能基因资源。 
旱生植物的耐旱能力源于形态结构、生理调节和分子机制的协同作用, 核心目标是降低

失水及维持细胞稳态, 尽可能保障基本代谢活动以应对干旱胁迫(Gechev et al., 2021)。对

于旱生植物的早期研究主要聚焦于其形态特征的变化, 如角质层加厚、叶面积缩小、气孔下

陷以及组织肥厚, 这些特征被认为是能够高效减少水分挥发、提升水分利用效率的重要适应

机制(Lynch, 2013)。此外, 根系结构的改变也参与植物的耐旱过程, 如增加根冠比以及主根

深扎土壤层都能够使植物高效获取深层水源, 缓和因气孔关闭对碳同化带来的约束(Hu et 

al., 2024)。在生理方面, 旱生植物对长期水分短缺的响应依赖多种过程的协同作用(Flexas 

et al., 2004), 其中气孔调节是最直接的响应方式(McAdam and Brodribb, 2015)。旱生植物

还会积累脯氨酸、可溶性糖和甜菜碱等兼容性溶质, 有助于调节细胞渗透势, 维持水分均衡, 

同时消除过量的活性氧, 缓和氧化伤害(Rangani et al., 2020)。干旱环境下活性氧过量积累, 

使脂质和蛋白质造成损伤, 这种情况下旱生植物通过增强超氧化物歧化酶、过氧化氢酶及抗

坏血酸过氧化物酶的活性, 维持细胞内氧化还原平衡(Zhang et al., 2024)。近年来, 多组学

研究逐步揭示了旱生植物不同耐旱策略的分子基础。相关组学分析表明, 与水分储存、细胞

壁重塑及组织肉质化有关的基因簇出现扩充或者重新组合, 进而支撑器官层面的适应性变

化(Ma et al., 2024)。跨物种比较分析表明, 旱生植物虽然在形态和生态位上存在差异, 但它

们在抗氧化防卫、分子伴侣系统和保护性糖代谢等重要功能上表现出高度一致性, 这为理解

耐旱基因功能和复杂耐旱性状提供了理论框架(Mohanta et al., 2024)。 
干旱信号借助复杂的感知过程与转录水平的重编程, 促使植物在表型上做出调整, 并

维持生理稳态, 以此实现跨尺度的适应。因此, 旱生植物较强的耐旱能力主要体现在形态特

征、功能响应以及分子机制等多个层次的协同作用(图 1)。本文基于这一系统框架, 对旱生

植物的抗旱机制进行综合分析, 并梳理其分类和分布, 以期为农作物抗旱改良提供理论依
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据和技术支撑。 
1 旱生植物的定义与分类 
旱生植物是指能够在干旱环境中通过形态结构或生理适应来维持体内水分平衡, 且即使在

长期或严重缺水条件下依然能够正常生长、发育和繁殖的植物(Lambers et al., 2008)。经典

植物生态学通常根据植物的形态结构和水分利用方式, 将旱生植物划分为多浆型(succulent 

xerophytes)、非多浆硬叶型(sclerophyllous xerophytes)以及小叶或退化叶型等类型(余树勋

和吴应祥, 1993)。这一分类体系在描述外部形态特征时具有明确的标准, 但更多关注植物的

结构特征, 未能充分涵盖其内在生理和分子机制层面的适应差异。随着生理生态学和分子生

物学研究的逐步深入, 发现旱生植物的适应策略不仅局限于形态, 而是通过多种水分获取

路径、组织脱水耐受性及基因调控网络的综合作用来实现(Haghpanah et al., 2024)。因此, 

在经典分类框架的基础上, 我们从水分获取策略和组织耐脱水能力 2 个维度, 将旱生植物进

一步划分为 4 种类型(表 1)。 
 

 
 

图 1 旱生植物跨尺度适应干旱的调控机制 
Figure 1 Regulatory mechanisms of xerophytes adapting to drought across scales 
 

表 1 旱生植物分类 
Table 1 Classification of xerophytes 

类型 代表植物 主要适应特征 参考文献 

多肉/多浆旱生植物 
 

芦荟(Aloe vera) 
龙舌兰(Agave americana) 

发达的贮水组织, 肉质化茎叶 
 

Jaiswal et al., 2021; 

Wang et al., 2023 
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非多浆旱生植物 
 

梭梭(Haloxylon ammodendron) 
沙拐枣(Calligonum mongolicum) 

叶片退化为鳞片状或针刺状, 

减少蒸腾 
 

Liu et al., 2023; Li et 
al., 2023 

深根性旱生植物 
 

骆驼刺(Alhagi camelorum) 
胡杨(Populus euphratica) 

发达的根系, 可深入地下数十

米 
 

Wu et al., 2015; Fan 
et al., 2023 

复苏植物 卷柏(Selaginella tamariscina) 极端脱水后可恢复代谢活性 Vieira et al., 2024; Li 
et al., 2019 

作为最常见的多肉/多浆旱生植物(succulent xerophytes), 其茎或叶通常具有高度特化

的贮水组织。这种贮水策略在干旱和半干旱生态系统中能够显著提高生存概率(Fradera-

Soler et al., 2022)。芦荟(Aloe vera)和龙舌兰科植物是此类植物的典型代表, 基因组和生理

研究表明, 它们存在多个与贮水、CAM 光合作用和脱水应答相关的基因(Jaiswal et al., 

2021)。非多浆旱生植物(non-succulent xerophytes)不依赖水分储存结构, 而是通过叶片退

化、表面积缩小或将叶片转化为鳞片状、针刺状, 以及角质层增厚和降低气孔密度以减少水

分散失(Liu et al., 2022); 此类植物的典型代表为沙地灌木与半灌木, 如梭梭(Haloxylon 

ammodendron) (Wang et al., 2022)。深根型旱生植物(deep-rooted xerophytes)通过发达的

根系获取深层地下水源, 进而维持干旱河谷、内陆盆地和荒漠绿洲过渡带的植被稳定与水分

循环; 此类植物如胡杨(Populus euphratica) (Fan et al., 2023)。复苏植物(resurrection plants)

是旱生植物中耐旱的极端类型, 即使体内水分极低, 仍能保持细胞结构的完整, 在获得水分

后可迅速恢复代谢和光合作用(Vieira et al., 2024)。卷柏(Selaginella tamariscina)作为典型

的复苏植物, 针对其开展的生理与代谢研究揭示了该植物在极端干旱条件下的适应潜力, 

为解析植物应对极端干旱的策略提供理论支撑(Xi et al., 2024)。 

2 中国旱生植物的多维度研究 
作为全世界干旱和半干旱区域覆盖较广的国家之一, 我国拥有世界上生态种类最复杂、分布

最广泛的旱生植物。我国旱生植物主要分布在西北内陆、华北黄土高原边缘、塔克拉玛干以

及青藏高原的干旱边缘地带。在长期面临水分匮乏、高蒸发率及盐分累积的多重环境压力下, 

在这些区域出现高度多样化的旱生植物群体(Gao et al., 2021)。近年来, 针对我国本土旱生

植物的研究已经不局限于对单一表型的描述, 逐渐发展为一个涵盖宏观生态与区系分布、个

体生理与形态特征, 以及微观分子机制和组学层面的多维度研究框架。旱生植物不仅有助于

维持生态系统的稳定, 还能利用其独特的多维耐旱机制, 成为抗逆基因资源的重要来源(附

表 1)。 
从宏观生态与区系分布来看, 目前相关研究主要聚焦于旱生植物群落的组成及其在极

端生境中的生态功能。从区系组成来看, 我国旱生植物群体以藜科、苋科和柽柳科为主导类

群, 其中藜科和苋科植物在荒漠及盐渍化环境中占据核心地位, 通常被认为是我国干旱环

境下最具代表性的优势类群(Sun and Wang, 2023; Tian et al., 2024)。这些旱生植物在形态

结构、生理调节和生活史策略方面表现出多样化的耐旱特性, 是长期自然选择过程中形成的

典型生态适应策略。西北荒漠区的典型物种, 如梭梭、红柳(Tamarix ramosissima)、白刺

(Nitraria tangutorum)和沙拐枣(Calligonum mongolicum)共同构成了荒漠植被的主体, 在固

定流沙和维持荒漠生态系统结构中发挥重要作用(Luo and Gong, 2023)。在个体生理与形态

表型维度, 本土旱生植物展现出多样化的抗逆策略。例如, 通过对白刺及其近缘物种的形态、

繁殖特征和抗性生理进行系统总结, 发现白刺科植物以形态上收缩叶面积、生理上增加脯氨

酸含量等方式抵抗胁迫, 这为种质保护和产业化应用提供了理论依据(Li et al., 2024)。实证

研究还表明, 典型旱生植物的表皮蜡层在逆境响应中起到重要作用。在霸王(Zygophyllum 

xanthoxylum)的叶表皮蜡中, 大量 C31正烷烃积累与其耐逆性密切相关(Li et al., 2023)。在

微观分子与组学机制层面, 随着多组学技术的发展, 相关研究已经深入到全基因组和转录

重编程层面。本土旱生豆科及灌木类植物的多组学分析表明, 旱生植物在光合作用调控、膜

脂与二次代谢调节以及低温和干旱耐受途径上表现出独特的基因表达模式, 为理解旱地常

绿植物的适应策略提供了分子证据(Yang et al., 2022; Feng et al., 2024)。此外, 一些本土

盐生或半盐生旱生植物的染色体级基因组破译和高质量注释, 为挖掘关键抗逆功能基因和

开展分子育种提供了宝贵资源(Liu et al., 2022; Song et al., 2024)。 
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3 旱生植物的形态、生理与分子多层次协同适应 
3.1 旱生植物的形态适应 

旱生植物的形态适应表现在地下和地上器官的协同优化。根尖向水性和根形态构型可塑性的

协同作用, 导致主根深入、侧根增密, 以低能耗获取水源。叶片结构性改变减少蒸腾并维持

光合作用, 表现为叶面积缩小和叶片功能弱化、多个叶片特征的调整以及叶面密布绒毛、角

质层增厚和表皮蜡质沉积的增加, 部分物种叶片出现贮水化特征。整体上, 根冠资源动态分

配在水分吸收和损失之间取得平衡, 构建高效形态抗旱策略。 
根系是植物感知和吸收土壤水分的主要器官, 其空间拓扑和形态参数(如长度、直径、分

支密度和分支角度)共同决定了根形态构型(root system architecture, RSA)。RSA 的可塑性

是指根系在不同环境下调整形态参数的能力(Kou et al., 2022)。通过 RSA 可塑性, 植物能

够在水分分布不均的环境中最大程度的吸收水分, 还能合理控制代谢消耗成本。研究表明, 

RSA 调控并非由单一基因决定, 而是依赖于基因剂量或表达水平的精细调控。例如, 霸王全

基因组分析揭示了 30 个与生长素响应因子相关的 ZxARF 基因, 且高表达 ZxARF 转录因子

能够增强生长素信号的敏感性, 进而促进根尖分生组织细胞的快速分裂与伸长(Xing et al., 

2024)。这种细胞分裂加速, 直接推动了主根扎向深层土壤, 并增加了侧根的密度, 从分子表

达调控到形态建成实现了跨尺度适应。 
除整体 RSA 调整外, 根尖定向生长是旱生植物应对土壤水分异质性的另一重要策略。

根尖的向水性(hydrotropism)使其能够感知水势梯度, 并向水势较高的区域生长, 从而以较

低能量成本获得局部水源(Miyazawa and Takahashi, 2020)。旱生植物独特的根系结构和可

塑性进一步增强了其在干旱环境中寻找水源的能力(Kirschner et al., 2021)。在高岩石碎片

含量的土壤中, 植物根系通常分布在水分更易获取的土层, 并且根干物质含量及特定根长

等特征也随之调整, 体现了旱生植物根系对水分空间异质性的可塑性响应(Zhang et al., 

2025)。通过水分差异感知能力, 根尖能够调整生长方向, 通过空间导向性生长使植株在水

分有限且分布不均的土壤中以较低的能量消耗获得更充足的水源(Kalra et al., 2024)。例如, 

通过野外观察 4 种优势旱生植物白刺花 (Sophora davidii) 、四川黄栌 (Cotinus 

szechuanensis)、毛莲蒿(Artemisia vestita)和羊蹄甲(Bauhinia brachycarpa)在不同土壤岩

石碎片含量条件下的细根响应, 结果显示, 在高碎片含量土壤中, 细根表现出显著的形态和

功能调整, 包括根长增加、皮层增厚以及渗透势降低(更负)等, 这些变化有助于增强水分储

存和抗萎蔫能力(Zhang et al., 2025)。因此, 根尖向水性和 RSA 的可塑性协同作用, 构成了

高效的地下水分探查策略, 这在水分空间异质性较强的环境中尤为重要。旱生植物根系构型

的改变并非被动的, 而是由分子机制定向响应。从微观水势信号感知到 ZxARF 等关键转录

因子的表达, 直接加速了根尖分生细胞分裂, 将分子层面的指令最终转化为主根深扎与侧

根增密的形态重塑。这种从基因表达到形态建成的多层次协同作用构成了旱生植物高效探水

的基础。  
与中生植物或湿生植物相比, 旱生植物的叶片适应性并非简单地通过减少光合面积实

现, 而是通过结构性改变来调整水分在叶片内部和表面的分布与扩散方式, 进而延缓脱水

并维持最低限度的光合作用(Xi et al., 2018; Yang et al., 2021)。在形态结构上, 叶面积缩小

是旱生植物常见的适应特征之一。通过减少叶片展开面积或将叶片退化为鳞片状或针刺状, 

能够有效降低单位时间的蒸腾面积, 并在高温低湿条件下抑制水分流失(Mohanta et al., 

2024)。这种形态变化在荒漠和半荒漠灌木及半灌木类群中尤为常见, 同时叶片功能的弱化

通常伴随着枝条光合作用的增强, 这体现了整株植物层面的器官功能转移, 也因此成为旱

生植物区别于中生植物的典型策略。梭梭和白梭梭(Haloxylon persicum)表现出枝条在干旱

条件下对叶片功能弱化的补偿作用(Liu et al., 2022)。其次, 旱生植物的蒸腾抑制并非单一

性状的结果, 而是伴随多个特征的调整, 如叶片增厚、海绵组织与栅栏组织比例变化以及气

孔暴露面积的减少, 这些变化共同作用在节水和碳同化之间维持平衡(Zou et al., 2022)。此

外, 部分旱生植物叶面密布绒毛, 如沙漠毒菊(Encelia farinosa) (Ehleringer and Mooney, 

1978)。部分旱生植物通过角质层增厚和表皮蜡质沉积的增加, 降低最小气孔导度, 而非完

全阻断水分扩散。通过比较沙漠植物药西瓜 (Citrullus colocynthis)和海枣 (Phoenix 

dactylifera)发现, 角质蒸腾并未完全被阻断(Bueno et al., 2019)。由此可见, 叶片微形态的

重塑是分子调控和生理需求的高度统一, 旱生植物叶片的形态与功能相适应是一种综合策
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略, 旨在延缓脱水并保持最低水平的代谢活动。 
在典型的荒漠和半荒漠旱生植物中, 叶片常表现出不同程度的贮水化特征, 如叶肉细

胞膨大、细胞间隙减少以及细胞壁的可逆折叠。这种结构性贮水机制不仅增强了叶片的水分

缓冲能力, 还通过降低比表面积和改变水分扩散路径, 减缓外界水势骤降对细胞膨压的影

响, 从而在干旱期间维持叶绿体周围相对稳定的水势(Ripley et al., 2013)。例如, 霸王在干

旱条件下通过叶肉细胞膨大和叶肉质化增加水分储存, 并通过积累 Na+降低叶片渗透势, 降

低了气孔密度和开度, 从而降低了蒸腾损失并扩大了光合作用范围(Xi et al., 2018)。值得强

调的是, 叶片微形态的重塑实质上是基因重编程的结果。例如, 脂质代谢基因(CER/MYB)的

上调可使蜡质大量合成, 构建出物理防水屏障; 细胞壁修饰基因则主导了肉质叶片的细胞

膨大与折叠。这些叶片的性状特征, 将旱生植物的形态建成与分子调控紧密联系起来。 
根系的生长和维持消耗碳、水和养分, 可能会抑制地上部叶和光合器官的发育, 甚至影

响植物的生殖生长, 进而影响产量(Ho et al., 2005)。因此, 旱生植物形态上的抗旱策略依赖

于根系的可塑性, 使其能够根据土壤水分、结构和养分的变化灵活调整生长, 同时保持地下

部和地上部资源分配的协调, 以优化整体生长和功能(Paez-Garcia et al., 2015)。例如, 四翼

滨藜(Atriplex canescens)在干旱条件下显著提高了根-冠比, 表明植物将更多的资源分配到

根系以增强水分吸收, 同时减少了对叶片和生殖器官的投入, 从而降低水分的散失并提高

其干旱耐受性(Wang et al., 2024)。这种根-冠之间的调整, 本质上是植物体内激素的极性运

输及其基因在地上部与地下部差异表达所产生的结果, 表现出分子信号可自下而上地决定

植株整体的形态建成。 
3.2 旱生植物的生理响应 

旱生植物通过气孔调控、抗氧化体系和激素网络协同应对干旱。气孔快速关闭减少蒸腾, 同

时维持叶片水势平衡。活性氧生成被抗氧化体系缓解, 并与渗透调节物质协作保护细胞功能。

ABA 为核心信号, JA、ET、IAA 和 CK 等激素通过互作调节气孔、根系生长及防御反应, 实

现水分获取与利用优化。 
气孔关闭是旱生植物最迅速有效地防止水分散失的反应。随着叶片水势的下降, 气孔导

度迅速减小, 从而降低蒸腾速率, 延长水分保持的时间。在干旱条件下, 根和叶合成的 ABA

通过PYR/PYL/RCAR受体被感知, 进而激活SnRK2酶的磷酸化作用, 调节膜离子通道, 促

使阴离子外流并抑制钾离子内流, 导致保卫细胞失水、膨压下降, 最终促使气孔关闭(Liu et 

al., 2022)。然而, 气孔的功能更多体现在动态调控上, 而非极端缩减。长期监测沙漠中常绿

与落叶树种的气孔导度与叶片水势, 发现植物能够通过调节气孔开闭和叶片水势来动态平

衡整株植物的水分(Fernández-Molano et al., 2025)。Abo Amin 等(2025) 通过比较 4 种本

地旱生植物阿拉伯枸杞(Lycium shawii)、牙刷树(Salvadora persica)、沙拐枣和梭梭, 发现

耐旱性较强的物种在干旱条件下不仅能够有效降低气孔导度和蒸腾速率, 还能维持细胞水

势的稳定, 减少水分丢失, 并维持正常功能。这种气孔快速调控策略体现了跨尺度的协同作

用, 结合了离子通道调节、生理适应和形态调整, 确保旱生植物能够在短期波动和长期干旱

的环境下保持水分平衡。 
虽然气孔关闭有助于保持水分, 但也伴随着光合作用的限制。CO2供应的减少可能导致

光合作用电子传递链过度还原, 产生大量活性氧(ROS), 进而对膜、蛋白质和 DNA 造成氧

化损伤(Xie et al., 2023)。为应对这种氧化损伤, 旱生植物建立了酶促成分(超氧化物歧化酶

(SOD)、过氧化氢酶(CAT)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)及谷胱甘肽还原酶(GR)等)和非酶促

成分(抗坏血酸(AsA)、谷胱甘肽(GSH)及多酚及类黄酮等)的抗氧化防御体系(Rao et al., 

2025)。在水分缺乏时, 抗氧化酶的活性增强, 并与可溶性糖、氨基酸及脯氨酸等渗透调节物

质协同作用, 稳定细胞膜, 减轻水分亏缺的影响(Sarker and Oba, 2018)。此外, ROS 不仅

是氧化损伤的因子, 也作为信号分子调控气孔运动和启动防御体系。ROS 被逆境转录因子

感知, 激活 SOD、CAT 等抗氧化酶基因的转录, 重新调整氧化还原平衡。 
然而, 抗氧化体系在防护与信号转导之间存在权衡, 且具有上限。多组学研究表明, 梭

梭和白梭梭在长期干旱条件下会上调抗氧化酶及相关代谢通路来维持稳态, 但当 ROS 生成

超过防御系统的承受能力时, 仍会发生脂质过氧化和蛋白质损伤(Yang et al., 2025)。此外, 

干旱通常伴随着高温或强光等复合胁迫, 这可能抑制抗氧化酶的活性, 从而限制单一酶系

策略在田间的有效性(Lee et al., 2025)。因此, 旱生植物的生理耐受能力并非仅依赖单一的
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酶类或气孔策略, 而是依赖气孔运动、ROS 信号和抗氧化网络在系统层面上的精密协同。 
在干旱环境中, 植物对缺水胁迫的反应依赖于多种激素的协同作用, 其中脱落酸(ABA)

是核心激素。同时, 茉莉酸(JA)、乙烯(ET)、细胞分裂素(CK)和生长素(IAA)也在复杂的激素

调控网络中发挥作用(Margay et al., 2024)。在干旱环境下, 荒漠植物裸果木(Gymnocarpos 

przewalskii)的 JA 和 ET 调控基因显著上调, 为其在干旱条件下的生长提供了支持(Du et al., 

2025)。 
与中生植物不同, 旱生植物对干旱信号的反应不仅表现为激素浓度的变化, 更多的是

其对干旱信号的高度敏感性和低激活阈值。典型的旱生植物能够在叶片水势尚未显著下降时

便启动 ABA 介导的气孔关闭, 体现出早期感知并迅速响应的能力(Xi et al., 2018)。具体来

说, 即使是在轻度干旱条件下, 旱生植物能够快速合成 ABA, 通过根源性或叶源性 ABA 促

使气孔关闭, 而中生植物则往往在此时尚未做出反应(Chen et al., 2024)。这种高敏感性的

表现不仅限于 ABA, 还体现在其它激素的交互作用上。例如, 在较高浓度 ET 的作用下, 植

物通过脱落叶片来减少水分损失, 而在中等浓度下, ET 和 JA 与 ABA 共同调控气孔关闭, 增

强根系的适应性, 从而提高水分利用效率(Kim et al., 2022)。 
ET 和 JA 通过与 ABA 相互作用, 调控根系生长、气孔运动及抗氧化反应。以耐旱林木

胡杨为例, JA 信号组分 PeJAZ2 与 ABA 核心组分 PeOST1 的直接互作增强了气孔关闭, 并

促进 H2O2的生成, 从而提高了干旱耐受性(Rao et al., 2023)。此外, JA 还可通过增强抗氧

化酶活性, 促进渗透调节物质(如脯氨酸和可溶性糖)的积累, 有利于稳定细胞的渗透平衡

(Margay et al., 2024)。同时, CK 的减少有助于抑制地上部生长, 使更多的水分和能量资源

转向根系, 从而增强水分的获取。例如, 在干旱条件下, 梭梭根系显著发育, 而地上部的生

长受到限制。ABA、IAA 和 CK 的调节有助于促进侧根和根毛的发育, 进一步提高水分吸收

效率(Yang and Lv, 2022b)。这种激素之间的多层次互作和协调作用, 使旱生植物能够在水

分受限的环境中维持生理功能稳定。 
3.3 旱生植物抗旱的分子调控机制 

旱生植物通过膜感知、Ca²⁺和 ROS 信号及 ABA 通路构建多层次干旱响应网络, 能够在水

势轻微下降时迅速激活防御程序。核心转录因子 AP2/ERF、bZIP、NAC、MYB 和 WRKY

经过扩增和顺式元件优化, 实现信号整合与跨尺度调控, 将分子信号有效传递至形态和生

理层面。保护性蛋白如 LEA 和热激蛋白稳定细胞膜与蛋白质结构, 同时主动参与 ABA 信号

调控; 水通道蛋白通过调节组织间水分分布, 优化吸水与蒸腾。 
在干旱环境下, 植物首先通过细胞膜感知水分变化, 膜上所含的渗透受体及机械敏感

离子通道能及时、可靠地感知水分亏缺引起的膜张力变化, 继而以离子流的形式将信号传递

给下游的信号网络(Liu et al., 2022)。细胞质中的 Ca2+信号由钙调蛋白(CaM)及钙依赖蛋白

激酶(CDPKs)直接感知, 并由此调控膜功能及激素信号的相互作用。黄花红砂(Reaumuria 

trigyna)的模拟干旱实验验证了外源 Ca2+处理显著调节胞内 Ca2+流动、ROS 积累及抗氧化

酶活性, 从而缓解干旱胁迫造成的细胞损伤, 并通过程序性细胞死亡的方式提高其耐旱性

(Zhang et al., 2023)。 
在初级信号的基础上, ABA 通路在干旱响应中发挥明确的核心作用。干旱诱导 ABA 合

成增加, ABA 与受体结合后抑制 PP2C 活性, 由此释放 SnRK2 激酶的活性。近年来的研究

表明, 旱生植物的 SnRK2 活性并不单纯依赖经典的 ABA-PYR/PYL/RCAR-PP2C 模块, 而

是通过自磷酸化及与其它因子的互作进行极为精细的调控(Lu et al., 2024)。因此旱生植物

对干旱信号的响应具有极高的敏感性及极低的激活阈值, 水势轻微下降即可触发植物启动

防御性基因表达及生理调整程序。多组学分析进一步支持这一观点, 干旱初期植物抗旱相关

生理指标 CAT 活性、脯氨酸含量均发生特异性变化, 一些抗旱转录因子也被快速激活(Yang 

and Lv, 2022b)。这些转录因子的早期响应本身就增强了植物的抗氧化能力及渗透调节能力, 

二者均有利于气孔快速关闭及根系向水性生长。因此, 由膜感知、Ca2+和 ROS 信号、ABA

通路及转录因子构成的多层次整合网络, 实质上是旱生植物在长期干旱条件下维持细胞稳

态、调控生理功能、提高生存能力的最精巧可靠的调控机制。 
旱生植物应对干旱胁迫时并不沿用模式植物的常规调控途径, 而是主动、系统地重构转

录调控网络, 其典型特征是转录因子家族的扩增、启动子区域顺式作用元件的富集及变异。

AP2/ERF、bZIP、NAC、MYB 和 WRKY 等主要转录因子家族在旱生植物基因组中经常呈
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特异性扩增状态, 能很好地支持功能互补的调控机制, 也更有利于协调基因表达与形态建

成的跨尺度响应。对复苏植物密罗木(Myrothamnus flabellifolia)的研究提供了极好的案例, 

研究显示, 密罗木在脱水阶段有约 295 个转录因子显著上调, 明确属于 ABA 依赖及非依赖

两大通路(Ma et al., 2015)。顺式元件的扩增或合理组合可降低信号响应的阈值, 让基因在

微小水势变化时即被激活, 故而该调控前端具有高敏感性和低阈值的理想特性, 也因而成

为旱生植物早期气孔调节及代谢缓冲的理想分子基础。干旱诱导下具有 MYB结合位点(MBS)

顺式作用元件及串联重复结构的 PeR2R3-MYBs 差异表达, 且其异源表达可提高耐旱性及

次级代谢产物积累(Sun and Xu, 2023)。 
AP2/ERF 型转录因子在干旱应答网络中处于重要位置, 且直接调控干旱诱导基因的表

达。研究发现, 高寒旱生草本植物紫花针茅(Stipa purpurea)中 SpERF1 过表达拟南芥株系

的存活率提高、根长增加, Pro 含量及 SOD、POD 活性都明显升高。可见, AP2/ERF 转录因

子通过上调细胞分裂与细胞壁伸展相关基因的表达, 将转录信号直接转化为根尖细胞物理

增殖与拉长, 以获得更好的根系构型。同时还表现出渗透调节与抗氧化防御, 实现分子到表

型的跨尺度响应(Yang et al., 2016)。 
bZIP 类转录因子主要通过结合 ABA 反应元件(ABRE)来介导 ABA 依赖的干旱应答(Tao 

et al., 2024)。复苏植物齿肋赤藓(Syntrichia caninervis)中的 ScbZIP1 在干旱胁迫下被强烈

诱导, 过表达株系有更高的含水量、光合效率及抗氧化酶活性, 更重要的是, 该基因启动子

中所含的顺式作用元件能够使 ScbZIP1 对轻微水分亏缺作出极快速精细的响应, 即转录激

活光合系统保护及 ROS 清除酶系统的基因, 将干旱微弱信号瞬间转化为类囊体膜结构完整

的物理响应, 从代谢角度直接保障复苏植物极端脱水后的存活(Lei et al., 2024)。 
MYB 家族转录因子在干旱调控网络中发挥连接细胞壁修饰、次级代谢及发育重塑等过

程的重要作用, 而 NAC 因子能直接结合顺式作用元件调控抗旱相关基因, 其表达与 ABA 介

导的信号途径有明确的交互关系(Zhang et al., 2025)。更重要的是, NAC 与 MYB 因子在旱

生植物转录网络中存在层次分明、相互衔接的蛋白互作关系, 且二者常形成异源二聚体, 协

同调控细胞壁修饰及次级代谢。准噶尔无叶豆(Eremosparton songoricum)中 AP2/ERF 家

族 DREB 和 ERF 成员对干旱胁迫有极其强烈的响应, 其基因启动子区域都富集彼此的结合

位点 , 因此二者形成互为调控的前馈回路 , 这表明 NAC 和 MYB 因子很可能通过与

AP2/ERF 家族成员的相互作用, 极大丰富并精细调控干旱响应网络(Zhao et al., 2022)。这

种转录重编程通过控制细胞壁修饰酶的表达, 从生物力学层面改变细胞的延展性, 直接促

使叶片肉质化膨大、表面积缩小及角质层增厚等宏观形态。 
WRKY 转录因子在激素信号转导、渗透保护物质合成以及活性氧清除中发挥关键作用。

在极端耐旱的荒漠植物密罗木中, MfWRKY70 作为代谢重编程的关键枢纽, 在干旱条件下

被显著诱导表达, 其异源过表达植株表现出更长的根系、更低的叶水分损失率, 并表现 POD、

SOD、CAT 活性显著增强和 Pro 积累增加。它通过与生长素信号通路产生精准交互, 重塑

根分生组织的极性生长轴, 发展出深扎的根系构型; 同时驱动保卫细胞离子外排, 引起膨压

物理骤降, 直接导致气孔闭合这一形态学防线的建立(Xiang et al., 2021)。 
旱生植物的转录调控网络重构在顺式作用元件、家族规模、层级关系和蛋白互作等维度

协同优化, 提高了信号整合效率和输出稳定性, 使分子响应顺畅传递至生理与形态建成层

面。大量研究表明, AP2/ERF、bZIP、NAC、MYB 和 WRKY 作为枢纽节点参与干旱相关基

因调控网络, 并已成为抗逆遗传工程的重要靶点(附表 2)。这种网络重构为旱生植物实现从

基因表达到抗旱表型的跨尺度协同提供了分子基础。 
旱生植物在抗旱响应中依靠转录调控网络重编程来实现功能基因及相应产物的差异表

达, 因此其抗旱机制是保护性蛋白和水通道蛋白互相配合, 共同维持细胞稳态, 从而增强植

物的抗水分亏缺能力。LEA 蛋白及热激蛋白(HSPs)为主要的保护性蛋白, 在细胞应对外界

胁迫时有着明确的协同互补功能, 能在低水势条件下稳定蛋白质及膜结构, 有效防止非特

异性聚集及氧化损伤(Hao et al., 2025)。更关键的是, LEA 蛋白不仅是被动的保护因子, 还

能够主动调节 ABA 信号, 从而快速激活下游耐旱基因的表达(Dalal et al., 2009)。密罗木脱

水-复水响应实验证实, LEA 蛋白及其它渗透保护相关基因在极端干旱条件下显著上调表达

(Ma et al., 2015)。此外, 怪柳(Tamarix chinensis)和多枝柽柳(T. ramosissima)的转录响应

分析结果也显示, 脱水素蛋白(dehydrins)作为典型的 LEA 蛋白, 其调控基因在水分亏缺时
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上调, 且其功能与细胞结构保护及耐脱水性相关(Swaminathan et al., 2020)。HSPs 作为经

典的分子伴侣, 有明确的生理功能, 能够稳定蛋白折叠, 抑制脱水诱导的聚集, 因此有利于

维持酶活性及细胞完整性(Jacob et al., 2017)。小沙冬青的转录组分析结果对此进行了验证, 

干旱条件下 HSP70 及小热激蛋白(sHSPs)显著上调, 并与滞水保护、蛋白稳态维持有直接

的遗传联系(Wang et al., 2023)。对沙漠旱生植物沙芥(Pugionium cornutum)的研究进一步

验证了HSP70在旱生植物抗旱中的核心作用(Xu and Wang, 2024)。水通道蛋白(aquaporins, 

AQPs)是一类膜内控制水分子跨膜运输的重要调节因子, 其表达差异和翻译后修饰导致旱

生植物不同 AQP 蛋白在干旱胁迫下发生组织水分动态分配及运输方式的改变。例如, 霸王

ZxPIP1;3 可在根系尖端伸长区被诱导特异性表达, 调节根系吸水的同时还促进叶片蒸腾(Li 

et al., 2021)。 
旱生植物的抗旱机制是一个多层次多路径的系统应答过程。干旱信号在膜上的感知、核

心信号级联放大、枢纽转录因子重编程以及水分胁迫防护蛋白和水通道蛋白等功能基因的差

异表达来调控水分、改变器官形态的过程, 是一个由多层次多路径组成的系统应答过程(图

2)。正是分子层面的调控才使旱生植物出现根系深扎、气孔闭合、叶片退化以及角质层增厚

等特征。相关分子机制也是组成旱生植物适应极端干旱条件并维持细胞稳态及生命活动的重

要因素。 

 
图 2 旱生植物应对干旱胁迫的分子调控网络 
Figure 2 The molecular regulatory network in xerophytes responding to drought stress 
4 讨论与展望 
4.1 形态与分子机制的统一 

根系加深或侧根增多常被当作干旱环境下的被动适应性表型反应, 但是近年来大量研究表

明, 此类形态变化实质上是由植物内在分子网络精密调控的结果, 且与水分梯度、激素平衡、

碳分配及力学信号等诸多因素高度协同。旱生植物在长期波动的水分限制环境中演化出种种

适应性形态, 其形态调整通常有明确的遗传基础, 又与复杂的信号传递网络直接联结。因此, 

仅依靠表型筛选来推进抗旱育种必然难以为植物的产量及稳定性找到最佳平衡。更合理、更

有效的策略是锁定旱生植物中经过充分验证的核心遗传位点, 系统、审慎地协调器官建成与

激素动态调节, 在保障关键农艺性状的前提下提高耐旱能力。 
4.2 深度组学挖掘与因果机制验证 

多组学联合分析已成为解析植物耐旱机制的主流技术路径, 利用该方法能更可靠准确地鉴

定候选基因及关键调控通路, 也由此为基因功能验证、分子育种提供明确的坐标。对于旱生

植物这类耐逆物种, 多组学筛选所得的高置信度位点实质上就是连接自然适应机制与作物
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改良的理想桥梁。因此, 将相关性分析、基因功能验证、调控机制解析等多种方法结合, 再

借助 qPCR、基因编辑及表型评价等手段, 才能真正把候选基因从数据层面推进到育种应用。 
4.3 表观遗传调控与胁迫记忆的构建 

旱生植物在漫长的进化过程中不仅形成了稳定的抗逆机制, 还具有应对周期性干旱的胁迫

记忆能力。DNA 甲基化及组蛋白修饰被认为是这种胁迫记忆的主要分子载体, 而长期生活

在动态变化生境中的植物, 其表观基因组的稳态调节能力更强。因此, 今后相关研究可聚焦

3 个方面。(1) 动态甲基化图谱, 即分析干旱-复水循环中关键基因去甲基化及转录激活的动

态关系。(2) 组蛋白修饰及染色质重塑, 即转录激活、抑制标记在胁迫记忆阶段如何维持特

定基因位点的开放状态。(3) 跨代遗传机制, 尤其是对于一年生短命旱生植物, 系统考察表

观遗传变异是否能通过减数分裂传递给后代并提高子代的适应性。对这些表观遗传机制的深

入解析将为利用表观育种策略培育长效抗旱记忆作物新品种提供重要的理论依据。 
4.4 现实环境下的功能验证与遗传改良 

虽然温室实验对抗旱机理研究有极好的奠基作用, 但田间环境的多变性及多种胁迫因子往

往会削弱基因效应的稳定性, 故而强化田间功能验证及遗传改良评估是必要步骤。旱生植物

是天然的抗旱适应资源, 因此用系统遗传学的方法整合自然群体的转录组数据及表型数据, 

有利于鉴定与耐旱性直接相关的共表达模块及 eQTL 位点。更重要的是, 结合多环境实验、

GWAS 分析及网络模型构建预测框架, 才能真正建立适应真实农田条件的作物改良体系。 
干旱适应本质上是一个跨组织、跨尺度的复杂系统工程, 需考虑到形态重塑、信号整合

及基因调控网络三者的协同作用。因此今后作物抗旱改良应摆脱单一基因调控的思维定式, 

从网络稳态维持、细胞类型特异性调控、多变环境中的协调性及稳定性等方面出发, 有系统、

有层次地进行从分子到生态系统的优化, 从而培育出兼具抗旱性与高产稳产的新品种。 
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附表 1 中国典型旱生植物及其生态特征概览 

Appendix table 1 Overview of typical xerophytes in China and their ecological characteristics 
物种名 

(拉丁名) 
物种名 

(中文名) 科 生活型 中国主要分布区域 典型生境 主要生态功能 参考文献 

Zygophyllum xanthoxylon 霸王 Zygophyllaceae 
(蒺藜科) 灌木 内蒙古西部、宁夏西

部、青海 干旱荒漠、半荒漠 沙地固沙、防风、荒漠生

态稳定性 Ma et al., 2024 

Suaeda glauca 碱蓬 Amaranthaceae 
(苋科) 半灌木 甘肃、宁夏、青海、

内蒙古 盐碱地、荒漠低地 盐碱地修复、植被覆盖、

固沙 Cheng et al., 2023 

Suaeda aralocaspica 异子蓬 Amaranthaceae 
(苋科) 一年生草本 新疆、甘肃、青海 盐碱荒地、干旱砾质土

壤 盐碱荒地植被稳定 Xu et al., 2023 

Haloxylon ammodendron 梭梭 
Amaranthaceae 
(苋科) 灌木 新疆、甘肃西部、内

蒙古西部 干旱荒漠、砾质沙地 固沙、降低风蚀、维持荒

漠生态系统结构 Wang et al., 2025 

Calligonum mongolicum 沙拐枣 Fabaceae 
(豆科) 灌木 宁夏、甘肃、内蒙

古、陕西北部 半固定或流动沙丘 固氮、改良土壤、沙地植

被恢复 Zhang et al., 2024 

Populus euphratica 胡杨 Salicaceae 
(杨柳科) 小乔木 新疆、甘肃、内蒙古

干旱河谷 干旱河谷、盐碱地 抗旱抗盐、防风固沙、维

持河谷生态 Sun et al., 2024 

Artemisia ordosica 油蒿 Asteraceae 
(菊科) 半灌木 鄂尔多斯高原、陕甘

宁交界区 
半干旱草原与沙地过渡

带 防风固沙、先锋群落建成 Guo et al., 2025 

Salix psammophila 沙柳 
Salicaceae 
(杨柳科) 灌木 内蒙古西部、宁夏、

陕北 
河漫滩、沙地及干旱草

原 固沙护岸、水土保持 Zhao et al., 2024 

Psathyrostachys juncea 野生黑麦草 
Poaceae 
(禾本科) 多年生草本 内蒙古、新疆、青海 干旱草原、荒漠草原 草地恢复、牧草资源 Lv et al., 2024 

Salsola junatovii 天山猪毛菜 Chenopodiaceae 
(藜科) 半灌木 新疆荒漠 干旱砾质荒漠 荒漠植被稳定、耐旱性研

究模型 Chen et al., 2022 

Ammopiptanthus mongolicus 沙冬青 Fabaceae 
(豆科) 灌木 内蒙古西部、宁夏、

甘肃河西走廊 荒漠草原、沙砾质荒漠 防风固沙、生物固氮 Pang et al., 2015 

Caragana korshinskii 拧条锦鸡儿 
Fabaceae 
(豆科) 灌木 内蒙古、宁夏、甘

肃、陕西、山西 
干旱沙地、黄土丘陵

区、荒漠和半荒漠地区 防风固沙、水土保持 Li et al., 2021 

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany



 

17 

 

Cleistogenes songorica 无芒隐子草 Poaceae 
(禾本科) 多年生草本 内蒙古、宁夏、甘

肃、新疆、陕西 
干旱草原、荒漠或半荒

漠沙质地 
优良牧草, 荒漠草原旱生

种 Yan et al., 2019 

Tamarix hispida 刚毛柽柳 Tamaricaceae 
(柽柳科) 灌木 新疆、青海、甘肃、

宁夏、内蒙古 
荒漠重盐碱地、盐碱化

草甸和沙丘间 
泌盐耐盐、改良盐碱土、

防风护岸 Tian et al., 2024 

Agriophyllum squarrosum 沙蓬 
Chenopodiaceae 
(藜科) 一年生草本 河北、河南、山西、

内蒙古等 荒漠沙丘、荒漠草原 固沙先锋植物、饲用植物 Qian et al., 2021 

Allium mongolicum 蒙古韭 Amaryllidaceae 
(石蒜科) 多年生草本 内蒙古、甘肃、新

疆、宁夏 荒漠、砂地或干旱山坡 重要经济价值食用)、防风

阻沙 Tang et al., 2022 

Apocynum venetum 罗布麻 Apocynaceae 
(夹竹桃科) 多年生草本 新疆、青海、甘肃、

陕西、山西、河北 
盐碱荒地、沙漠边缘、

戈壁荒滩 
减少水土流失、抑制沙漠

扩张、逆转土地沙化 Dorjee et al., 2024 

Atraphaxis bracteata 沙木蓼 Chenopodiaceae 
(藜科) 灌木 内蒙古、宁夏、甘

肃、青海及陕西 
流动沙丘低地及半固定

沙丘 
蜜源植物, 饲用植物, 固

沙树种 He et al., 2025 

Eremosparton songoricum 
准噶尔无叶

豆 
Fabaceae 
(豆科) 半灌木 新疆准噶尔盆地 流动或半固定的沙地 优良先锋固沙植物 Li et al., 2014 

Reaumuria trigyna 黄花红砂 Tamaricaceae 
(柽柳科) 灌木 内蒙古、宁夏、甘肃 砂砾地、石质山坡等草

原化荒漠 
极耐旱耐盐、强泌盐能

力、荒漠草原建群种 Ma et al., 2024 

Lycium ruthenicum 黑果枸杞 Solanaceae 
(茄科) 多棘刺灌木 陕西、宁夏、甘肃、

青海、新疆、西藏 
盐碱地、盐化沙地、河

湖沿岸、干河床 

耐寒、耐高温、耐盐碱、

耐干旱, 具有较高的经济

价值 
Wang et al., 2019 

Pugionium cornutum 沙芥 Brassicaceae 
(十字花科) 

一年或二年

生草本 
内蒙古、陕西、宁

夏、甘肃 
流动沙丘间、落沙坡

脚、平坦沙地 天然保健食品, 固沙植物 Wu et al., 2026 

Hippophae rhamnoides 中国沙棘 Elaeagnaceae 
(胡颓子科) 灌木或乔木 

内蒙古、山西、陕

西、甘肃、青海、四

川 

向阳的山脊、干涸河床

地, 多砾石或沙质土壤 
药食同源植物, 保土固沙

植物及薪炭林树种 
Melnikova et al., 
2025 

Stipa purpurea 紫花针茅 Poaceae 
(禾本科) 多年生草本 新疆、四川、甘肃、

青海、西藏 
干旱阳坡、丘陵, 高原

剥蚀面, 宽坦的阶地 
饲用牧草, 水土保持、防

止沙化 Yang et al., 2016 

筛选标准基于中国干旱区生态优势种且具备多组学数据或转基因功能验证支持的物种。 
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附表 2 旱生植物中参与干旱胁迫反应的转录因子 

Appendix table 2Transcription factors involved in drought stress responses in xerophytes  

转录因子 基因名 植物种名 功能描述 参考文献 

AP2/ERF 

EsDREB2B 
准噶尔无叶豆 
(Eremosparton songoricum) 

一种新型截短型 DREB2 转录因子, 赋予非生物胁迫耐受性, 包括

干旱、热胁迫等 Li et al., 2014 

PcDREB2F 
灰牧豆树 
(Prosopis cineraria) DREB2 亚家族, 通过 ABA 非依赖通路应对干旱、热胁迫 Dhiman et al., 2025 

AmERF2 
小沙冬青 
(Ammopiptanthus nanus) 

一种仅在小沙冬青中存在的乙烯响应因子; 异位表达可显著提高转

基因植株的干旱耐受性 Feng et al., 2024 

ThDREB  
刚毛柽柳 
(Tamarix hispida) 

在干旱胁迫高度诱导; 过表达提高了对 NaCl 和甘露醇的耐受性, 

增强了抗氧化酶活性 Yang et al., 2017 

ScAP2/ERF 
齿肋赤藓 
(Syntrichia caninervis) 

在干燥脱水条件下表达明显增强, 是极端干旱耐受机制的重要候选

基因来源 Li et al., 2017 

NAC 

ThNAC13 
刚毛柽柳 
(Tamarix hispida) 

过表达诱导超氧化物歧化酶和过氧化物酶活性, 增加叶绿素和脯氨

酸含量, 降低 ROS 和 MDA 水平以及干旱胁迫下的电解质渗漏。 Wang et al., 2017 

HaNAC12 
梭梭 
(Haloxylon ammodendron) 

通过调节脂肪酸代谢、增加不饱和脂肪酸以减少膜损伤来促进干旱

胁迫下转基因拟南芥的繁殖生长。 Liang et al., 2024 

ZxNAC083 
霸王 
(Zygophyllum xanthoxylum) 

NAC 转录因子在根系中被干旱高度诱导; 过表达赋予其干旱的耐受

性。 Yin et al., 2019 

PeNAC036 
胡杨 
(Populus euphratica) 

在干旱和盐胁迫下被强烈诱导; 正向调节干旱和盐耐受性; 过表达

增强耐受性 Lu et al., 2018 

RtNAC055 
黄花红砂 
(Reaumuria trigyna) 新型 NAC 基因, 通过气孔关闭途径促进耐旱性 Ma et al., 2024 

MYB 
AnaMYB1 

小沙冬青 
(Ammopiptanthus nanus) 

在渗透胁迫下上调; 属于参与干旱胁迫响应的 R2R3-MYB 基因的

一部分 Sumbur et al., 2023 

HaMYB (Cluster-
3181.1164) 

梭梭 
(Haloxylon ammodendron) 在干旱胁迫下高度表达;调节干旱反应中的下游基因 Yang and Lv, 2022a 
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ZxMYB40 
霸王 
(Zygophyllum xanthoxylum) 

干旱胁迫和盐胁迫下, 在根部差异表达, 是增强抗旱应激响应转录

因子网络的一部分 Yin et al., 2019 

ThMYB13 
刚毛柽柳 
(Tamarix hispida) 

在 PEG 下诱导; 过表达植株通过减少 ROS 积累、维持离子平衡

和降低电解质渗漏来增强耐盐性和耐旱性 Zhang et al., 2018 

PeR2R3-MYBs 
胡杨 
(Populus euphratica) 

在干旱胁迫与脱落酸(ABA)处理下表达, 通过 ABA-依赖或 ABA-非

依赖途径参与干旱响应机制 Sun and Xu, 2023 

bZIP 

CsbZIP22 
无芒隐子草 
(Cleistogenes songorica) 在干旱胁迫下上调表达, 作为 bZIP 家族成员参与干旱应激响应 Yan et al., 2019 

bZIP131 
沙冬青 
(Ammopiptanthus mongolicus) 在干旱胁迫下上调表达, 作为转录因子参与干旱响应调控 Pang et al., 2015 

HabZIP (Cluster-
3181.181) 

梭梭 
(Haloxylon ammodendron) 

在干旱胁迫下高度表达, 部分转录因子调节基因在干旱条件下的表

达量上升 Yang and Lv, 2022a 

ScbZIP1 
齿肋赤藓 
(Syntrichia caninervis) 

在干旱条件下显著响应; 过表达的转基因植株表现出更低的水分流

失率、更强的抗旱性 Lei et al., 2024 

WRKY 

CkWRKY33 
拧条锦鸡儿 
(Caragana korshinskii) 

过表达植株通过减少水分损失、改善脯氨酸积累和调节应激反应基

因来增强耐旱性 Li et al., 2021 

MfWRKY70 
密罗木 
(Myrothamnus flabellifolia) 

过表达植株通过促进生长、减少电解质渗漏、增加脯氨酸和增强抗

氧化防御来提高耐旱性和耐盐性。 Xiang et al., 2021 

RtWRKY1  
黄花红砂 
(Reaumuria trigyna) 

增强对干旱胁迫的耐受性; 调控生长、渗透平衡、离子稳态和抗氧

化系统 Du et al., 2017 

SpWRKY33  
北沙柳 
(Salix psammophila) 干旱响应核心节点之一; 过表达可以增强耐旱性。 Jia et al., 2019 

AnWRKY40 
小沙冬青 
(Ammopiptanthus nanus) 

植物对干旱胁迫反应的正调节因子; 经干旱处理后, 在根系中表达

量上调 Hao et al., 2020 
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