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摘要 中华人民共和国建国70周年, 特别是改革开放40年以来, 中国科技工作者在植物研究领域取得了举世瞩目

的成绩. 这篇综述简要地总结了中国植物学家以模式植物拟南芥, 以及水稻、玉米、小麦和棉花等农作物为研究

材料, 在植物应答非生物逆境胁迫, 包括干旱、高温、低温、盐碱、重金属、铝毒害和光胁迫等领域的基础研究

和应用成果; 同时也提出了植物非生物逆境研究领域亟待解决的重大问题、作物稳产分子设计的重大需求和创

制耐受多种逆境环境的绿色新种质的可能性.
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1 植物应答环境研究70年中国足迹

中华人民共和国成立70年以来, 我国科学家在植

物应答环境变化(干旱、盐碱、温度、重金属和光)
基础研究及应用基础研究领域取得了长足的进步, 为

该领域发展做出了巨大贡献. 同时, 基础研究也推动

了水稻、小麦、玉米和棉花等农作物的品种改良. 这
70年来, 我国科学家在该领域的研究大体可分为4个
阶段: 以生理研究为特征的起步阶段(1949~1980年
代中期), 以拟南芥突变体研究为特征的分子遗传阶
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段(20世纪80年代末开始), 以多种模式植物为特征的

信号网络构建阶段(20世纪90年代中期开始)和以水

稻为代表作物的自然变异分子模块解析阶段(2000年
开始).

新中国成立初期, 由于科研条件非常有限, 研究主

要依赖于一些简单的生理代谢等检测, 代表性成果主

要包括脯氨酸、丙二醛等代谢产物的累积以及激素

(如脱落酸(abscisic acid, ABA)、乙烯等)与抗性关系

(比如抗旱、抗盐等)、光合与呼吸等基础代谢对环境

因子的响应、同工酶电泳为研究手段的抗性机制研究

以及以组织培养和原生质体为研究系统的抗性诱导研

究. 与国际同期研究相比, 主要是学习跟踪阶段. 值得

一提的是, 我国植物生理学主要开拓者之一汤佩松先

生与物理化学家王竹溪先生在1941年(抗战期间, 在国

立西南联合大学)提出活细胞水分运输的“水势概念”,
这是中国科学家对植物生理学的重要贡献.

1978年改革开放后, 我国开始向欧美等西方先进

国家派送学生学者, 他们在20世纪80年代后期陆续回

国. 此时国际上正在兴起以拟南芥突变体以及金鱼草

为模式材料克隆基因揭示其功能的研究, 学成回国学

者极大地推动了我国分子遗传学研究, 代表性学者较

大比例是在美国朱健康研究组学习或熏陶过. 这个时

期主流研究策略, 一是用创制突变体克隆基因并研究

其功能, 即正向遗传学思路; 另一个策略是用转基因

等手段揭示基因功能, 即反向遗传学思路, 这种思路

广泛应用于模式植物和作物, 并一直延续至今. 我国

在这一时期代表性成果有ABA合成、代谢和信号转

导以及离子通道调控的抗性信号转导.
20世纪90年代中期, 我国掀起了以拟南芥为核心

的基因克隆与功能研究热潮, 随之凸显思路创新的工

作是构建多基因互作分子遗传网络. 代表性工作是中

国农业大学武维华实验室
[1]90年代用拟南芥突变体并

结合生理学研究手段, 揭示了激酶CIPK23-CBL1/9特
异性调节钾通道AKT1控制植物响应低钾胁迫的分子

机制, 成果发表在Cell期刊, 这项工作开辟了多基因网

络控制一个性状研究的先河.
20世纪90年代末, 以欧美回国人员和国内学者为

主体的研究人员, 以水稻为模式植物开始基因组学及

系统性功能基因组研究, 奠定了我国当代水稻生物学

研究在国际上的优势地位. 水稻功能基因组学研究也

是起始于突变体创制及基因克隆鉴定研究. 得益于基

因组学理论和技术的飞速发展, 水稻复杂性状(如数量

性状)“分子模块”解析成为可能, 并用于改良水稻品种,
开启了“分子设计育种”的新阶段. 代表性的成果是中

国科学院遗传与发育生物学研究所李家洋等人获得国

家自然科学一等奖的“水稻高产优质性状形成的分子

机理及品种设计”. 近十余年来抗性机制取得了令国际

同行瞩目的成果.
在温度逆境研究领域, 中国科学院植物研究所种

康团队
[2]
发现了可能的植物低温感受器. 研究揭示了

水稻中的数量性状基因COLD1(chilling-tolerance di-
vergence)编码9次跨膜蛋白, 与RGA1互作感知低温信

号. 该基因包含来自野生稻的关键多态性位点, 从而

赋予粳稻较强耐寒性. 研究成果在2015年Cell杂志以

封面论文发表, 并入选2015中国生命科学十大进展和

当年细胞信号转导突破成果. 该成果对于作物分子设

计具有指导意义和应用前景. 中国农业大学杨淑华团

队
[3~7]

发现, 低温信号激活一系列蛋白激酶酶促反应,
其中一个激酶CRPK1通过14-3-3将低温信号传递进细

胞核, 调控转录因子CBF/DREB1蛋白稳定性, 从而调

节下游低温应答基因表达. 中国科学院上海植物生理

生态研究所林鸿宣和何祖华团队
[8,9]

发现了对水稻等

作物耐受温度胁迫的OsTT 和ERECTA基因.
在盐胁迫研究领域, 深圳大学胡章立和裴真明团

队
[10]

发现了植物可能的盐(Na+)感受过程.该研究团队

发现, 在盐胁迫下, 细胞外盐离子结合到质膜外侧糖

基肌醇磷酸神经酰胺(glycosyl inositol phosphorylcer-
amide, GIPC), 引起细胞表面电势改变, 打开质膜的钙

离子通道, 导致胞内钙离子浓度增加, 调节细胞生理

生化过程以适应盐胁迫. 中国农业大学郭岩团队
[11]

发

现, 钙信号下游的SOS(salt-overly-sensitive)通路可以

反馈调控盐胁迫下特异的钙信号形成, 并激活下游反

应. 这些研究表明, 植物盐感受可能是多元化的. 林鸿

宣团队
[12]

发现了水稻中有Na+通道HKT1存在. 山东大

学夏光敏团队
[13]

利用耐盐抗旱能力强的长穗偃麦草

与普通小麦为父母本, 创制了一系列小麦渐渗系, 选

育了耐盐能力强、生长能力旺盛的新品种“山融3号”,
鉴定了“山融3号”5A染色体上主效耐盐QTL基因

TaSRO1.
在干旱胁迫研究领域, 河南大学宋纯鹏团队

[14~16]

发现了ABA诱导保卫细胞产生活性氧(reactive oxygen
species, ROS)并使气孔关闭这一基本生物学现象, 阐
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明了活性氧作为信号分子的细胞及分子生物学基础,
开辟了保卫细胞H2O2信号转导研究的新领域. 该研究

迅速成为研究热点, 提出的许多论点成为这个领域多

项研究的基础, 国际上这方面研究文献迅速增加. 中

国农业大学巩志忠团队
[17]

发现, 受体激酶GHR1协同

调控H2O2和ABA信号, 在干旱胁迫下关闭保卫细胞.
中国科学院上海逆境研究所朱健康团队

[ 18 ]
解析了

TOR和ABA信号途径相互作用调控植物耐旱和生长

的平衡机制. 原中国科学院植物研究所秦峰团队在玉

米中克隆了重要的抗旱基因ZMVPP1[19], 并发现表观

遗传修饰在耐旱中的重要作用
[20].

在光信号调控植物生长发育领域, 福建农林大学

林辰涛团队
[21]

获得了蓝光受体CRY2同源二聚化的抑

制子BIC1, 并揭示了其原初分子光反应及其活性的动

态平衡调节机制; 清华大学施一公团队
[22]

解析了紫外

光受体UVR8的晶体结构; 北京大学邓兴旺和钟上威

团队
[23]

揭示了植物光形态建成中幼苗感知土壤压力

深度变化而出土的功能和调控途径; 中国科学院上海

植物逆境生物学研究中心何跃辉团队
[24]

发现了拟南

芥在胚胎发育早期重置“春化记忆”的分子路径; 华南

农业大学刘耀光、庄楚雄团队和华中农业大学张启发

团队克隆了水稻光敏雄性不育基因并揭示其分子机

理
[25,26].
在重金属及植物修复领域, 中国植物生理学会成

立了植物修复生物学专业委员会. 中国科学院上海植

物生理生态研究所的龚继明团队
[27]

发现了一种小分

子肽调控的镉分泌和长途转运新机制, 并据此提出了

修复型水稻培育的理念. 同时, 中国科学院的麻密团

队、晁代印团队以及来自南京农业大学、浙江大学等

高校的团队也在镉、砷等的吸收转运及与营养元素互

作方面取得了一系列重要进展
[28~36]. 浙江大学郑绍建

团队和山东大学的丁兆军团队则从细胞壁和生长素调

控的角度阐释了铝毒害的分子机制
[37,38]. 这些成果为

通过现代生物技术培育新型耐受和低积累重金属及铝

的作物新品种奠定了理论基础.
除了上述研究团队在相关领域做出的突出贡献

外, 其他科研人员也在植物应答环境变化的分子机

制、农作物的品种改良方面做出了重要贡献. 下面本

文主要对植物应答干旱、盐碱、温度、重金属和光的

分子机制, 以及小麦、玉米、水稻和棉花等农作物的

耐逆机制、品种改良方面分别进行概述.

2 植物适应环境之科学基础

2.1 干旱

土壤水分缺乏或大气相对湿度过低导致植物体内

水分亏缺, 植物感知到水分胁迫信号后, 经过一系列信

号传递过程, 引起生长发育和生理生化过程的改变, 使
植物适应干旱环境. 干旱响应机制的研究对阐明植物

如何在缺水条件下保持正常生长具有重要意义, 也为

改良作物性状、提高抗旱性和产量提供候选基因

资源.
改革开放以来, 我国科学家在植物抗旱机理研究

方面取得了丰硕成果, 从不同视角阐释了植物应对水

分胁迫, 维持正常生命活动的调控网络. 研究发现, 植
物从根系吸收的水分, 大部分通过叶片蒸腾作用从气

孔散失. 发达的根系有利于水分吸收, 提高植物对干

旱的适应能力. 例如, 玉米H+
焦磷酸酶ZmVPP1基因促

进根系发育
[19], 拟南芥转录因子HDG11不仅调节根系

发育, 还能降低气孔密度
[39], 这些基因表达量增加时

植物更加抗旱. 气孔运动影响植物的蒸腾作用, 钾离

子和一些小分子化合物通过调节保卫细胞渗透势, 改

变细胞膨压, 调控气孔的开关
[40,41]. 水分胁迫会引起

细胞膨压降低以及植物体内ABA含量的增加导致气

孔关闭, 减少植物在缺水环境下水分的散失. ABA与
受体PYR/PYL/RCAR形成的复合物与蛋白磷酸酶

PP2C结合
[42,43], 解除了PP2C对蛋白激酶SnRK2的抑制

作用, SnRK2磷酸化靶蛋白, 包括转录因子、离子通道

等, 引起下游响应基因表达变化和气孔运动. 目前已经

发现多个调节ABA信号途径关键组分的因子, 例如

TOR激酶可以和ABA受体相互磷酸化修饰, 介导植物

生长发育和胁迫应答的平衡
[18]; 拟南芥EAR1蛋白通

过增强PP2C的活性, 负调节ABA信号途径
[44]; PUB12

和PUB13能够降解PP2C家族的ABI[45]. ABA途径下游

转录因子的蛋白稳定性和活性也可以被调节, 例如拟

南芥ABI5和水稻OsbZIP46分别被XIW1和MODD调节

等
[46,47]. 大部分调节ABA信号转导途径的基因突变后,

会影响植物的抗旱性. 研究表明, ABA能够引起活性

氧的积累, 保卫细胞中的H2O2激活质膜上的钙离子通

道, 使气孔关闭
[48,49]. 我国科学家发现了一系列基因

能够直接或间接调节ROS代谢相关酶的活性和基因转
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录, 例如水稻中的蛋白激酶DMI3和DSM1、磷酸酶

PP45、转录因子DST(drought and salt tolerance), 小麦

中的SRO1, MSR等[13,49~53]. 另外, 研究还发现了参与

ABA和H2O2调节气孔运动的新组分, 如拟南芥类受体

激酶GHR1[17]. 这些研究揭示了植物激素、ROS等与

植物抗旱性的关系. 除气孔调节外, 植物表皮蜡质也

可以有效阻止水分散失, 因此调节蜡质合成和沉积的

基因突变后会影响植物对干旱的耐受性, 例如水稻中

的DWA1和DHS[54,55]. 近些年的研究表明, 表观遗传修

饰在植物响应水分胁迫中发挥了重要作用. 干旱胁迫

会引起染色质状态的改变, 包括组蛋白修饰和DNA甲
基化, 这些修饰可能调节干旱应答相关基因的转录, 从
而影响植物对干旱的适应性

[56~59].
植物对干旱胁迫的响应是多方面协同作用的结

果, 调节生长发育、气孔运动、代谢、激素合成和信

号传递等过程的因子都有可能影响植物的抗旱性. 改

革开放以来, 随着我国经济的腾飞, 我国科研工作者

在植物抗旱研究领域取得了卓越的成就, 为通过基因

工程等手段培育抗旱新品种提供了理论基础, 也将有

助于降低自然灾害对农作物产量和质量的影响
[60].

2.2 盐碱

盐碱胁迫是植物生长发育过程中面临的主要非生

物胁迫之一, 也是造成农作物减产的重要因素之一. 由
于易溶性盐分(包括硫酸盐、氯化物、碳酸盐和碳酸

氢盐等)在土壤表层累积造成土壤盐碱化, 阻碍了植物

的正常生长发育, 对植物造成盐碱胁迫. 植物不能移

动、不能逃避的特点, 使其在长期进化过程中形成了

相应的机制来适应盐碱胁迫. 阐明植物适应盐碱胁迫

的机制不仅具有重要的理论意义, 也可为提高作物耐

盐碱性和产量提供候选基因资源.
新中国成立70年, 特别是改革开放40年以来, 我国

在植物抗盐碱领域的研究取得了重要进展. 研究人员

发现, 盐碱胁迫会引起植物体内活性氧的积累, 造成

氧化胁迫. 同时, 活性氧也可作为信号分子参与到多

种植物生理过程中, 但是其含量必须被维持在一个相

对稳定的水平, 如果超出这一水平, 就对植物造成氧

化胁迫. 当植物体内的活性氧含量积累时, 植物会启

动抗氧化系统来清除积累的活性氧. 抗氧化系统通常

可以分为酶促系统和非酶促系统两大部分. 转录因子

DST与转录共激活因子DCA1(DST Co-activator 1)通

过调节与H2O2稳态相关基因的表达来调控气孔关闭,
进而调控水稻的耐干旱和盐胁迫能力

[50,61]. B′κ-PP2A-
SIT1-MPK3/6通路通过调节水稻中ROS和乙烯的产生

和信号传导来介导盐响应
[62 ,63]. 在拟南芥中发现,

NCA1与CATALASE2(CAT2)相互作用并增加其降解

H2O2的能力, 从而控制非生物胁迫下细胞H2O2水平的

稳态
[64]. 分子伴侣蛋白Hsp17.6CII以NCA1依赖性方式

激活CAT2活性, 并增加其非生物胁迫抗性
[65]. 受体激

酶STRK1磷酸化并激活CatC的活性, 增强水稻的耐盐

能力
[66]. 拟南芥乙烯响应因子AtERF98通过转录激活

抗氧化物质抗坏血酸的合成进而增强盐的耐受性
[67].

小麦还原酶基因TaOPR1(12-oxo-phytodienoic acid re-
ductases)通过调控ABA和抗氧化物质的含量调控小麦

的耐盐能力
[68]. Sep15类似蛋白通过影响内质网应激

的胁迫响应和活性氧水平调控玉米的耐盐能力
[69]. 此

外, 小分子物质磷脂酸(phosphatidic acid, PA)通过调

节微管动态或PIN2的活性响应盐胁迫
[70,71].

研究发现, 盐碱胁迫会对植物造成离子胁迫. 在盐

碱胁迫下, 植物需要维持自身体内细胞K+/Na+离子的

平衡, 在此过程中, SOS信号途径在Na+离子的外排中

起着十分重要的作用
[72~77]. 盐胁迫下, 小分子物质PA

在盐胁迫下迅速积累于细胞质膜, 通过调控MAP6对
SOS1的磷酸化, 进而调控SOS1的活性

[78,79]. 位于液泡

膜的Na+/H+
反向转运蛋白在钠离子区隔化中起作

用
[80]. HKT1在Na+长距离运输中起重要作用, 它调控

Na+在木质部的卸载及木质部薄壁细胞的装载过程,
以及地上部分Na+到根中的循环过程,维持细胞内相对

高的K+/Na+比[12,81,82]. 质膜质子泵活性的调节对于植

物适应盐碱胁迫也发挥十分重要的作用, 盐碱胁迫下

质膜质子泵被激活, 建立跨膜质子梯度, 驱动Na+/
H+

反向转运蛋白对钠离子的跨膜转运
[77,83~86]. 盐受体

糖基肌醇磷酸神经酰胺GIPC在感受盐胁迫、调节细

胞的生理生化过程中起作用
[10]. 细胞壁LRX(leucine-

rich repeat extensin proteins)蛋白通过与RALF(RAPID
ALKALINIZATION FACTOR)多肽以及细胞膜受体类

激酶FER(FERONIA)形成一个元件来调控植物生长和

耐盐性
[87]. 核孔蛋白成员NUP85(NUCLEOPORIN 85)

参与调控植物响应ABA与高盐胁迫的RD29A-LUC报
告基因的表达, 响应盐胁迫

[88]. 此外, 通过对藜麦基因

组的组装和盐泡细胞的转录组分析, 揭示了藜麦耐盐

和高营养价值的分子机制
[89].
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综上所述, 伴随着我国经济的腾飞, 我国科研人员

在揭示植物耐盐碱的分子机制方面取得了长足的进

展, 这为通过分子改良、提高农作物耐盐碱能力方面

提供了候选基因资源.

2.3 低温和高温

温度胁迫是指由于植物所处环境温度过高或过低

而引起的伤害. 植物在长期适应过程中进化出适应和

抵抗低、高温胁迫的能力. 研究植物如何应答和适应

环境温度不仅具有重要的理论意义, 在全球气候异常

的大趋势下, 对保障国家粮食安全也具有重大的应用

价值.
新中国成立70年以来, 我国科学家在植物低温胁

迫研究领域取得了引人瞩目的成就, 克隆了多个植物

低温信号途径关键因子, 建立了光、温、激素信号调

控网络, 引领世界前沿. 植物生理学的创始人罗宗洛先

生
[90]

对植物抗寒机理进行了系统论述. 改革开放以来,
我国科学家从生理和细胞水平揭示生物膜、钙信号、

内吞作用和抗氧化能力决定了植物抗寒性
[91~93]. 进入

新世纪, 国内外植物逆境研究全面进入分子水平, 中国

科学家围绕植物低温领域的重大科学问题, 取得了开

创性的进展. 利用群体遗传学克隆了水稻感受低温的

重要QTL基因COLD1[2]、参与水稻低温应答的基因

HAN1[94]和CTB4a(cold tolerance at booting stage)[95]; 通
过研究水稻低温信号转录因子 O s M A D S 5 7 ,
OsbHLH002[96], OsbZIP73[97], 揭示了水稻响应低温胁

迫的分子机制
[98]. 利用遗传学和生物化学手段阐明拟

南芥蛋白激酶OST1(open stomata 1), MPK3/6(mitogen-
activated protein kinase 3/6), CRPK1(cold-responsive
protein kinase 1), BIN2(Brassinosteroid-insensitive 2)调
控低温关键转录因子CBF(C-repeat-binding factor)介导

的低温信号转导途径
[3~7,99~101]. 同时, 建立了植物激素

信号和光信号参与调控植物抗冻性的信号网络
[102~105].

在高温研究领域, 研究人员逐步发现了温度感知

和应答的分子机制. 科学家们发现, 组蛋白变异体

H2A.Z和红光受体phyB(phytochrome B)可能是植物温

度感受器
[106~108]. 类受体蛋白激酶被认为是植物感知

外界信号的关键组分
[109]. 中国科学家发现, 类受体蛋

白激酶ERECTA, 25L1/25L2和TMS10(thermo-sensitive
genic male sterile 10)分别在水稻/番茄的耐热性、温度

依赖的水稻生长和花粉育性方面起着重要作

用
[9,110,111]. Ca2+信号被认为可能参与植物感知外界环

境信号. 中国科学家研究发现, 钙调素蛋白CaMs和钙

离子通道CNGCs(cyclic nucleotide-gated ion channels)
等Ca2+信号组分参与调控植物的耐高温

[112~114]. 然而,
类受体激酶是否参与高温的感知还有待进一步研究.
当感受高温信号后, 植物经典的高温胁迫应答机制诱

导热激基因的表达和调节细胞内蛋白质的平衡和诱

导. 热激转录因子HSFs(heat shock transcription factors)
通过激活热激基因的表达, 以提高植物的耐热性. 例

如, HSFs能够迅速诱导HSPs(heat shock proteins)的表

达, 进而调节高温下蛋白质的平衡
[115]. 水稻中OgTT1

(thermo tolerance 1)蛋白是降低高温条件下毒性蛋白

积累的关键因子
[8]. UPR(unfolded protein response)在

拟南芥生殖阶段应答高温胁迫起着重要作用
[116]. 中国

科学家还在植物高温下的表观遗传调控、叶绿体中高

温信号的传递、高温下rRNA(ribosomal RNA)有效加

工及线粒体脂酶调控高温下水稻花器官的形成机制等

方面取得了重要进展
[117~120].

总之, 改革开放以来, 我国的经济迅速腾飞, 为我

国的科研工作者提供了优越的科研环境, 使得我国学

者在植物感知和响应低温胁迫研究领域取得世界瞩目

的成就, 极大地推动了国际该研究领域的发展.

2.4 重金属和铝毒害

工业化和现代农业的发展使得重金属广泛扩散到

生物圈, 成为农业环境和农产品的重要污染物质. 我国

作为较晚步入工业化但飞速发展的新兴国家, 重金属

污染问题在最近几十年迅速恶化. 研究植物适应重金

属胁迫的分子机制, 不仅具有重要的理论意义, 对解

决重金属污染问题也具有潜在的应用价值.
虽然我国在重金属领域的工作晚于国际同行, 但

在一些基本的问题包括重金属在土壤中的环境化学行

为、可能的重金属修复植物发掘及配套技术等方面已

开展了较系统的研究, 并对土壤及粮食作物中重金属

背景值等展开了抽样调查
[121]. 近年随着大批海外学者

的归来, 以及中国植物生理学会成立植物修复生物学

专业委员会以推动对重金属迁移的系统研究以来, 我

国实现了从单纯重视应用研究到兼顾基础研究的转换,
在包括土壤-作物体系间重金属转化迁移的调控机理,
植物体内重金属运输、分配、代谢以及多元素相互作

用的调控机理方面, 都取得了重要进展. 鉴定了多个控
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制水稻镉积累的QTL基因
[27,35,36], 提出了培育可食用部

位镉低积累, 而在秸秆等非经济生物量中适量积累的

“修复型作物”设想; 鉴定了控制砷积累的重要基因

HAC1, 揭示了植物特异识别砷酸盐并对其解毒的分

子机理
[30,32,122]; 此外, 还利用模式植物拟南芥深入探

索了镉与营养元素的互作关系
[28,31]. 对于一些重金属

积累和耐受相关的特化植物, 特别是景天科重金属超

积累植物研究方面也取得了很大进展: 从生理和分子

水平阐述了其富集和耐受镉的机理, 并发现了很多不

同于十字花科“模式超积累植物”的机理, 扩展了对重

金属超积累机理的认识
[29,33,34,123~125]. 继续深入研究

植物-重金属互作机理的同时, 利用已有的基因资源,
结合新兴技术培育新型作物品种将显得尤为重要.

铝是土壤中含量最为丰富的金属元素, 通常以不

溶性的铝硅酸盐矿物态存在, 但当土壤pH下降到5.5
以下时, 部分矿物态铝被转化为可溶性的离子态铝.
而微摩尔级的铝离子就可抑制植物根系的生长, 严重

破坏根尖的结构和功能, 从而影响根系水分和养分的

正常吸收, 导致减产减收. 因此, 铝毒害是酸性土壤中

限制农作物生产力的主要因素之一. 我国植物抗铝研

究可追溯到20世纪80年代, 有学者已观察到酸铝毒害

严重影响大麦生长的现象
[126]; 随后, 林咸永等人

[127]
开

展了不同小麦基因型耐铝性差异的初步研究. 2000年
之后, 陆续从海外归国的学者系统开展了地方性农作

物品种, 包括饭豆、水稻、小麦、荞麦、大豆、玉

米、高粱、黑麦、小黑麦、油茶、柱花草等的耐铝性

筛选
[128~130], 克隆了多个有机酸代谢和转运相关的基

因
[131]; 深入阐明细胞壁组分在植物抗铝性中的作用及

分子机制
[37,132,133]; 解析了数个转录因子调控植物抗铝

性的机制
[134~136]; 剖析了生长素和乙烯影响植物抗铝

性的调控途径
[38,137]; 探讨了元素互作对植物抗铝性影

响的机制
[138].

综上所述, 近20年的研究成果为通过现代生物技

术培育抗铝农作物新品种, 从而高效利用酸性土壤资

源奠定了理论基础.

2.5 光

光信号是调控植物生长发育最重要的外源环境信

号之一. 植物能精确响应光的波长、强度、方向和周

期的变化, 并调控其生长和发育模式. 探究植物响应

光的分子机制, 不仅具有重要的理论意义, 同时为服

务农业生产提供重要的基因资源和理论指导.
自20世纪80年代起, 利用拟南芥为主要模式植物

开展研究, 对植物响应光环境变化的过程和分子机制

有了深入的认识. 我国植物光生物学家在其中做出了

突出的贡献, 包括解析了UVR8的结构
[22], 鉴定了

UVR8信号通路的新因子
[139,140], 揭示了其核心蛋白复

合体的组装与功能
[141,142]

、UVR8核定位调控基因表

达的分子机制
[143~145], 并构建了紫外光初级信号网络

的数学模型
[146]; 发现了CRY调控气孔开放并与phyA

和phyB共同介导光信号促进气孔发育的功能
[147,148],

phyB在远红光下调控光形态建成的新功能
[149]

以及

phyB信号同时调控种子休眠与萌发的双重功能
[150];

发现CRY1通过N端功能区介导其同源二聚化
[151], 获

得了CRY2同源二聚化的抑制子BIC1, 并揭示了其原

初分子光反应以及其活性的动态平衡调节机制
[21], 解

析了CRY2的磷酸化位点并分离鉴定了它的蛋白激

酶
[152]; 发现了CRY1信号途径的新组分SPA1[153], 以及

phyB和phyA信号途径的新组分PIL1和PLUS3[154,155],
解析了phyA的磷酸化调控模式

[156].
COP/DET/FUS是位于光受体下游、负调控光形

态建成的重要复合体. 我国植物光生物学家首次解析

了COP1-SPA核心复合体的组成与功能, 揭示了该复

合体通过CUL4介导的泛素-蛋白酶降解途径调控光信

号核心转录因子
[157~161]

及通过非蛋白降解途径抑制光

形态建成的多重作用机理
[162~164]; 发现了该复合体重

要元件COP1泛素化连接酶直接调控细胞骨架和光形

态建成的生化和细胞学机理
[165,166], 揭示了COP1在植

物幼苗感知土壤压力深度变化促进其出土的功能和调

控途径
[23]; 阐明了位于COP1-SPA核心复合体下游的

光信号通路的核心转录因子PIF3和HY5等的蛋白降解

以及转录活性调控与植物生长发育的关系
[167~169].

我国科学家首次发现长链非编码RNA参与光信

号转导
[170], 阐明光敏色素与转录因子及miRNA(mi-

croRNA)组成的分子模块调控避荫反应的遗传网络和

分子机理
[171,172]; 发现蛋白翻译层面调控光信号转导

的机制
[173,174], 揭示了染色质重塑和组蛋白修饰调控

光形态建成
[175,176].

近年来, 光信号与植物内源信号及其他环境信号

互作协同调控植物生长发育的机制不断被阐明. 我国

科学家揭示了光形态建成过程生长素介导幼苗器官差

异性生长的调控机制
[177,178]; 建立了光信号与活性氧
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信号、乙烯信号互作调控幼苗从异养生长向自养生长

转变和叶绿素合成的分子机制
[179~182]; 揭示了光和生

物钟信号整合调控植物下胚轴生长的分子机制
[183]; 发

现光信号与细胞分裂素和油菜素内酯(brassinosteroid,
BR)信号等植物激素信号存在互作

[184,185]; 揭示了

UVR8和CRY1分别与BES1互作抑制BR信号的分子机

理
[145,186], CRY1, phyB和phyA分别与Aux/IAA蛋白互

作抑制生长素信号的分子机理
[187,188], phyB与EIN3互

作抑制乙烯反应的分子机理
[189], 光与乙烯信号协同调

控植物缺磷响应的机制
[190], 以及光信号与温度信号整

合 协 同 调 控 植 物 发 育 以 及 抗 逆 性 的 分 子 机

制
[103,161,191~193].
光周期是调控植物开花时间的重要环境信号. 我

国科学家揭示了CRY通过COP1促进CO的泛素化和蛋

白降解来调控拟南芥在长日照下开花时间的分子机

理
[194], 以及CRY2和ZTL通过CIB1调控开花时间的分

子机制
[195,196]; 发现随着CO蛋白在黄昏时的积累, 其

与转录因子协同拮抗在FT位点富集的多梳家族蛋白

PcG, 从而解除FT表达的PcG抑制促进其表达并诱导

成花
[197,198]; 发现拟南芥在胚胎发育早期重置“春化记

忆”分子路径, 从而使下一代又需经历冬季才能在春季

日照变长时开花的分子表观遗传机理
[24,199,200]; 发现

CRY2在大豆光周期调控以及栽培大豆品种地域分布

中的关键功能
[201,202]. 我国育种家石明松于1973年发

现, 光周期可以调控农垦58S水稻的雄性不育, 即在长

日照条件下不育, 而在短日照条件下可育, 由此揭开了

我国水稻“两系法”杂交育种的序幕. 最近我国科学家

还相继从该材料中克隆了光敏雄性不育基因, 并揭示

了其作用的分子机理
[25,26,203].

总之, 光信号对农作物及园艺作物生长发育、株

型、生育期及生态适应性、产量、品质及抗逆性均起

到重要调控作用. 未来植物光生物学领域的研究除了

继续以拟南芥为模式植物, 鉴定分离光信号转导途径

的新组分及解析信号调控新机制、光信号与植物内源

信号和其他环境信号整合调控植物生长发育的新机制

之外, 需加强把在模式植物上取得的光信号转导机制

研究的成果拓展到农作物和园艺植物光信号转导的机

制研究上, 并大力开展在农作物和园艺植物中光信号

调控重要农艺性状的机制研究, 为农作物和园艺植物

育种与品种改良提供理论指导.

3 作物耐受逆境胁迫育种理论与实践

3.1 小麦

现今世界上种植的普通小麦绝大部分为冬小麦,
一般在秋天播种, 通过冬天的低温即所谓的“春化作

用”, 在来年春天开花结实
[204], 而其灌浆结实过程一直

持续到气温逐渐转高的夏初. 小麦灌浆期常常受到持

续缺水干旱、干热风等恶劣气候影响, 对小麦籽粒的

饱满发育和最终产量形成巨大的挑战. 小麦的种植容

易受到水分、温度、盐碱、光等环境因素的影响, 需

要进行广泛和深入的研究.
新中国成立70年, 尤其是改革开放以来, 我国科学

家对小麦应答逆境的分子机理开展了广泛的研究, 并

应用于小麦育种的实践. “八五”以来, 我国科学家培

育了一批抗旱性显著提高的小麦新品种, 如“晋麦33
号”、“晋麦47号”、“长6878”等作为国家黄淮麦区旱

地区试对照品种, 一直延续至今
[205,206]. 我国科学家还

进一步建立和完善了小麦抗旱鉴定体系, 建立了《小

麦抗旱性鉴定评价技术规范》国家标准, 为高效利用

优异基因资源改良小麦提供了理论支持
[207], 并提出了

“小麦水分调控垂直选择”[208]和水旱协调选择混合

法
[209]

等节水高产育种新方法. 更重要的是, 鉴定出一

批影响小麦抗旱性的关键候选基因, 如TaGST1, Ta-
SAP5, TaERF3及CDPK等[210~214], 为小麦抗旱遗传改

良和分子设计育种提供了重要基因资源.
干热风严重影响小麦的充分灌浆. 我国科学家培

育的农大5182高产耐热小麦新品种具有产量要素协

调、灌浆快、耐干热等特点
[215]. 克隆和鉴定了一批应

答热胁迫的关键基因, 为小麦耐热性基因工程育种提

供了优异基因资源, 包括转录调控、激素和信号转

导、抗氧化胁迫、可变剪切等重要途径的基因, 如Ta-
GASR1, TaGCN5, TabZIP60, TaFER-5B, TaWRKY1,
TabZIP28等[216~220]. 此外, 还深入研究了小麦耐热表观

遗传调控机制 , 如非编码RNA、小分子RNA(如
miR159)[216]及组蛋白修饰(如GCN5基因)等参与小麦

耐热性的分子机制
[221].

盐碱胁迫使小麦产量大幅降低. 山东大学夏光敏

团队通过小麦渐渗系技术, 选育了高产、耐盐小麦渐

渗系新品种山融3号和强耐碱新品系山融4号. 2009年,
中国科学院新疆生态与地理研究所成功培育出极耐盐

碱的小麦新品种“新冬34号”, 亩产超过了400公斤. 有
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关小麦耐盐相关分子研究主要集中在控制钠离子的基

因上, 如TaMYB32[222]等. 利用山融3号鉴定了耐盐主效

候选基因TaSRO1和一批调控盐碱胁迫的重要功能新

基因
[223~225]. 这些工作为我国耐盐碱小麦的现代育种

提供了重要的骨干亲本和基因靶点.
作物物质积累的90%~95%来自叶片的光合作用,

但只有1%~2%的光能被利用. 因此, 提高小麦的光合

作用效率是提高产量潜力的重要途径之一. 我国科学

家利用具有高光合速率的品种8602和兼具品质优良、

抗逆能力强的小偃54为亲本, 育成了小偃41和小偃81
能超双亲光合速率的品种

[226,227]. 也有科学家将C4植

物的磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(phosphoenolpyruvate
carboxylase, PEPC)转移到小麦中, 提高了小麦的光合

速率. 李振声团队
[228]

发现, 小麦TaSCL14参与小麦生

长、光合及氧化胁迫和衰老, 为高光效育种提供了理

论依据.
小麦的遗传资源十分丰富, 结合各种生物技术的

利用是攻克各类环境胁迫, 实现小麦高产稳产的重要

手段. 小麦基因组的解析使人们对小麦抗逆从组学水

平有更深入的理解. 随着人们环保意识的提高和技术

的进步, 将培育出更多环境友好的耐逆小麦品种, 并

实现小麦高产稳产和优良生态环境双丰收.

3.2 玉米

玉米是C4作物, 是世界上主要的饲料、粮食和工

业及能源植物. 随着社会的进步、人民生活水平的提

高和畜牧业的不断壮大, 玉米生产的需求量呈不断上

升趋势. 然而, 在我国人均耕地面积和水资源有限、

全球气候变化的形势下, 对玉米耐逆的分子机制和品

种改良提出了迫切要求.
利用全球不同地区的玉米自交系组成的自然变异

群体, 通过全基因组关联分析发现, 一个定位于液泡膜

上的质子泵-焦磷酸水解酶ZmVPP1基因的遗传变异与

玉米的抗旱能力显著相关. 研究发现, 抗旱性强的玉米

材料ZmVPP1基因启动子区含有一个366-bp的插入序

列, 该序列能显著增强ZmVPP1基因在干旱胁迫下的

表达水平. 提高ZmVPP1的表达量, 可以促进根系的发

育、增加侧根数目, 提高叶片的光合速率和水分利用

效率, 从而增强玉米的抗旱性能力. 在田间干旱缺水

条件下, ZmVPP1过表达植株的产量显著高于对照植

株, 其产量受干旱影响较小. 将抗旱材料的ZmVPP1基

因导入干旱敏感的材料中能有效提高玉米苗期的抗旱

性
[19]. 研究还发现, 一个82-bp的微型转座子插入

ZmNAC111基因直接导致该基因区域DNA和组蛋白甲

基化水平的升高, 从而抑制了基因的表达. 该转座子的

插入可能导致了温带玉米对干旱的耐受能力的降低.
因此, 品种选育中减少该转座子的频率可能对提高温

带玉米的耐旱能力具有重要意义
[20]. 通过候选基因的

关联分析发现, 转录因子ZmDREB2.7和蛋白磷酸酶

ZmPP2C-A10基因的遗传变异也影响玉米苗期的抗旱

能力
[229,230].
此外, 我国黄淮海平原及北方玉米主产区耕地盐

碱化严重, 已成为制约我国玉米生产的主要因素之一.
不同玉米自交系的抗盐能力存在显著差异, 这些差异

属于数量性状, 受多基因控制. Na+/K+
平衡维持能力

的差异是导致不同玉米自交系抗盐性差异的主要原因

之一. 郑单958是我国玉米主栽品种之一, 其父本昌7-2
相较母本郑58对盐胁迫敏感, 以郑58/昌7-2重组自交

系为材料, 克隆了玉米抗盐QTL基因ZmNC1/ZmHKT1.
ZmNC1/ZmHKT1编码一个Na+转运蛋白, 通过抑制

Na+由根往地上部运输来维持地上部Na+稳态, 从而促

进玉米抗盐 . 昌7 -2中一个LTR转座子插入导致

ZmNC1/ZmHKT1功能缺失, 从而导致其对盐胁迫敏

感
[82]. 以大刍草/W22渗入系为材料, 克隆了另一个抗

盐QTL基因qKC3/ZmHKT2, 它编码一个K+
转运蛋白.

qKC3/ZmHKT2突变体在盐胁迫下地上部K+
平衡维持

能力增强, 抗盐性增强. 在玉米自交系W22中, 一个氨

基酸的改变导致qKC3/ZmHKT2转K+
活性降低, 促进

抗盐
[231]. ZmNC1/ZmHKT1和qKC3/ZmHKT2抗盐变异

的组合应用有望显著增强玉米K+/Na+平衡能力, 从而

改良玉米的抗盐性.
随着对玉米耐逆分子机制的解析和遗传转化等技

术的进步, 一些耐逆主效QTL基因可能被用来进行分

子标记育种, 将改良或培育一批优良自交系和杂交种,
进一步培育耐逆优良品种.

3.3 水稻

水稻稳产是指在生产过程中水稻应对逆境胁迫,
形成稳定产量的能力. 据报道, 我国水稻主要品种在进

行审定前的区域试验中, 产量表现为7.35~8.93 t/hm2,
但在农民田间种植时, 降为5.16~7.11 t/hm2[232]. 品种的

产量潜力往往在农民田间得不到充分的发挥, 其主要
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原因是在生产过程中, 水稻受到了不同程度的生物与

非生物逆境胁迫. 其中, 干旱、盐碱和极端温度是影

响水稻稳产性的最主要的非生物胁迫因子. 因此, 研

究逆境胁迫下水稻的适应机制, 进一步改良水稻的耐

逆能力尤为重要.
近年来, 我国在水稻抗旱的理论与应用研究上取

得了重要的进展. (ⅰ) 建立了对复杂抗旱性评价的技

术体系, 2006年农业部正式颁布了抗旱性鉴定的行业

标准(NT/T2863-2015), 通过对大量的稻种资源的系统

鉴定, 评价出IRAT109等一批优异的抗旱资源
[233]. (ⅱ)

定位了大量与抗旱性相关QTL, 揭示出耐旱性与避旱

性具有不同的遗传基础
[234], 克隆了SNAC1, OsbZIP23,

OsSIK2, DWA1等重要基因并阐明其功能
[54,181,235,236].

(ⅲ) 提出了发展节水抗旱稻的理念
[233], 制订了节水抗

旱稻术语行业标准(NT/T2862-2015), 提出了旱稻进化

过程中的“双向选择”理论
[58], 解析了抗旱性传递的遗

传机理
[237,238], 培育了包括籼型、粳型、杂交和常规4

个系列的节水抗旱稻. 其中, 旱优73已成为我国年推

广面积最大的杂交组合之一, 在有水灌溉的高产田种

植, 产量可达12 t/hm2, 在无水灌溉的中低产田进行旱

种旱管, 产量可达9 t/hm2[239].
20世纪70年代, 我国开始建立水稻耐盐性的鉴定

方法, 筛选耐盐性的品种资源. 东部沿海科研单位利

用常规杂交育种方法, 培育耐盐的水稻品种, 如盐丰

47、盐稻10号等已在生产上推广应用
[240]. 21世纪开始

系统地解析水稻耐盐性的遗传与分子机制, 定位了大

量的耐盐QTL, 克隆了DST, OsHAL3等重要耐盐基

因
[50,241]. 2014年, 我国广东在沿海滩涂地发现了可自

然生长结实的高耐盐资源, 定名为“海稻86”, 已应用于

我国的水稻耐盐机理研究与耐盐品种改良.
我国水稻种植分布范围广, 生产过程中易受到极

端温度的胁迫, 耐冷与耐热性研究一直受到广泛的重

视 , 因此在理论研究与品种选育方面均取得突破 .
2015年, 克隆了一个重要的耐冷基因COLD1, 提出了

水稻对低温响应和耐受的新途径
[2], 随后又分离了重

要的苗期及孕穗期耐冷基因CTB4a , bZ IP71和
bZIP73[95,97,242]. 育成了以龙粳31等代表性耐冷品种,
在生产上大面积推广

[243], 获国家科技进步二等奖. 在

耐热性方面 , 克隆了TOGR1 , OsHATS等重要基

因
[119,244], 为解析水稻耐高温机理提供了新的理论

依据.

随着水稻耐逆基因的不断解析和相关技术的进

步, 将培育出更多环境友好的耐逆水稻品种, 实现水稻

的高产和稳产.

3.4 棉花

我国棉花生产的主要威胁来自以粮棉争地矛盾为

代表的有限耕地面积、西北主产区的干旱、盐碱、昼

夜温差大等几个方面. 针对这几个方面的主要矛盾, 我
国棉花育种发展了特有的理论体系, 以保障棉花产量

的逐年增长和稳定生产. 我国棉花生产面临的品质提

升、抗逆等要求, 都需要依赖新品种的提质来解决.
新中国成立70年以来, 棉花育种工作者对棉花产

量性状进行了有效的选择. 近10年来, 我国棉花研究

人员在棉花基因组、自然群体遗传多样性解析、棉花

栽培种遗传结构解析以及棉花异源多倍体基因组进化

等多个领域做出了开创性的工作, 为棉花未来的分子

设计育种和精准育种发展打下了坚实的基础. 在缓解

粮争地矛盾中, 主要依靠选育特早熟品种, 缩短棉花

光周期适应性, 在长江流域棉区和黄河流域棉区实现

麦棉两熟套种. 另外, 在高光照强度的保障下, 新疆棉

区普遍采用高密植的耕作方式进行棉花栽培, 棉花栽

培密度一般为18万株/hm2[245], 皮棉单产均超过2000
kg/hm2. 新疆棉区比全国其他棉区单产超过600 kg, 超
过美国棉花平均单产水平近700 kg/hm2, 高出世界平

均水平1000 kg/hm2. 高产、高抗品种与精作栽培模式

成就了我国棉花单产国际领先的地位, 在全国棉花耕

种面积结构性调整紧缩的过去10年间, 保障了全国棉

花总产量的稳定.
栽培棉主要有两种异源四倍体棉种, 即纤维产量

与广适性良好的陆地棉以及纤维品质优异但是适应性

较低的海岛棉. 原产于印度地区的二倍体亚洲棉种是

异源四倍体棉花的二倍体供体祖先种之一, 在纤维产

量和品质方面, 亚洲棉不及陆地棉. 但是在耐旱性方

面, 亚洲棉具有优良的特性. 不同棉属之间对于逆境

的适应性的基本特性的差异形成了棉花抗逆性育种的

重要遗传资源. 2019年, 研究报道了陆地棉对高温与低

温等极端环境胁迫耐受性优于海岛棉, 这一广适性差

异主要是由乙烯和ABA信号传导途径基因转录活性

差异造成的. 在棉花种子休眠的研究中, 首次发现了植

物小热激蛋白HSP24.7可以通过对温度变化的感应,
调控线粒体电子传递链的效率, 控制线粒体基质的活
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性氧释放
[246]. 这一途径可以通过对植物细胞内ROS的

调控直接参与多种非生物胁迫的信号传递网络.
棉铃虫危害在世界范围内对棉花造成极大的威

胁. 我国于1997年从美国第三次大规模引进转Bt基因

抗虫棉新棉33B以及新棉99B, 以缓解虫害压力. 另一

方面, 我国棉花的植保与育种专家也积极地应用生物

技术, 实现我国自主知识产权的二价转基因抗虫棉的

培育. 到21世纪初期, 黄河流域和长江流域的棉铃虫

害因转基因抗虫棉的推广而基本得到控制. 2008年,
我国植物分子生物学家提出并发明了应用小RNA喂
食的方法, 靶向抑制害虫的关键基因, 实现对害虫的防

治目的. 应用这一技术, 靶向抑制棉铃虫的解毒基因

P450表达, 可以提高棉铃虫取食棉花的致死率
[247]; 靶

向抑制棉铃虫蜕皮激素合成基因的表达, 可以抑制棉

铃虫幼虫变态生长和化蛹
[248]. 这是我国棉花抗虫方面

领先国际的理论与技术突破.
我国未来棉花稳产育种新目标有了新的要求, 包

括生产效益型要求和环境友好型要求. 棉花种子含有

丰富的蛋白质和油分, 目前棉籽油已经占有我国食用

油供应的10%. 未来粮棉油兼用型新棉花品种开发, 将
是缓解棉粮争地矛盾的理论方向. 新疆已经成为我国

棉花生产最主要的基地, 苗期低温、干旱、花期的高

温胁迫, 都是我国棉花主产区自然环境带来的主要逆

境压力. 而环境友好型棉种培育, 减少化肥农药使用,
减少地膜使用, 是棉花生产目前和未来需要解决的关

键问题. 深入开展棉花种质资源基因组解析, 加深基

因编辑技术与生物工程技术的综合应用, 实现分子设

计育种的基础性突破, 加快育种, 是实现新时代棉花

育种目标的基本理论途径.

4 展望

4.1 逆境生物学重大基础科学问题

随着细胞学、生物化学和分子生物学等技术的发

展, 植物响应环境变化的机理研究在过去的30年取得

了突飞猛进的进步. 一大批相关基因被克隆, 许多重

要的调控通路被发现. 这些发现极大地开拓了人们对

自然的认知, 也为缩短农作物育种进程和高产稳产提

供了理论指导和知识储备. 然而, 随着知识和技术的

进步, 该领域仍存在一些重大科学问题亟待解决.
(1) 植物对环境变化的感知. 植物不能通过移动而

获取养分或规避逆境伤害. 如何精确和特异地识别环

境信号并做出正确的响应极为重要. 迄今为止, 对于

植物如何“感受”和“接收”干旱、盐碱、低温、重金属

等环境信号知之甚少. 如何根据受体/感受器可能的分

子、生化及细胞学特性定义其遗传特性, 如在逆境受

体/感受器的突变体中, 逆境诱导的特异基因表达、钙

信号产生和下游级联反应将受到影响. 同时由于突变

体不能或减弱做出生长抑制和抵御逆境胁迫的双重反

应, 和野生型相比, 突变体可能在胁迫早期能较快生

长, 而在后期变得更加敏感.
(2) 植物不同水平响应环境变化的机制. 影像学、

细胞学、单细胞测序和组学等技术的发展, 使在细胞

水平、特定组织水平和生长发育全过程的植株水平研

究植物逆境响应成为可能. 这将开辟新学科和发现新

的生物学问题.
(3) 植物生长发育和逆境响应的平衡. 非生物逆境

胁迫通常会抑制植物生长, 长期逆境胁迫也会促使植

物尽快完成生活史, 同时植物会启动逆境抵御反应.
植物常常遭受间歇性逆境胁迫, 必须在逆境应答和生

长发育做出平衡, 包括快速启动逆境反应和恢复生长.
但目前人们对于这些分子机制还知之甚少.

(4) 不同逆境的交叉互作. 非生物胁迫之间存在交

叉互作,如盐胁迫造成渗透胁迫和离子胁迫;低温同样

造成渗透胁迫;高温造成干旱胁迫;干旱、盐碱和低温

都会影响植物的养分吸收;光照和温度互作;在逆境胁

迫后期, 细胞内都会积累高浓度的ROS等. 植物对不同

胁迫的响应有所差异, 对环境变化的精准识别和协同

应答也是植物逆境生物学的重要问题.

4.2 作物耐受逆境胁迫分子设计育种需求

我国用占世界8%的耕地支撑19%左右的人口, 人

均耕地只占世界平均水平的43%, 人多地少是我国基

本国情. 我国干旱、半干旱农业区约占全国总耕地面

积的51%, 盐碱地面积达7亿亩. 2015年, 我国农药用

量92.64万吨(商品量), 单位面积使用量比世界平均高

2.5倍; 化肥年用量超过6000万吨, 占世界化肥消费总

量的33%. 连续高强度、粗放式生产方式导致农田生

态系统脆弱.
全球气候变化是农业生产面对的另一主要挑战.

研究表明, 在全球气候变化背景下, 我国近100年地表

年平均升温幅度为0.5~0.8℃, 年降水量减少幅度为
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0.86 mm/10年, 极端气候事件如极端气温、极端降水

和干旱等出现频率明显增加. 同时, 大气CO2浓度增加,
日照时数锐减,全国年平均日照时数从1956~2000年减

少了5%左右. 气候变化不仅对自然和人类社会各方面

产生了巨大影响, 也影响到诸如作物种植区域与种植

制度, 加重农作物病虫草害及加剧农业气象灾害.
有限的耕地面积、不断增长的人口和农田功能的

退化是我国农业现代化面临的巨大挑战, 除此以外, 我
国还必须同时面对环境污染严重、生态系统退化的严

峻形势. 为了保障我国绿色农业和未来农业可持续发

展, 应对气候变化带来的挑战, 亟需能够加强应对多

种逆境条件的基础研究和能够应对多种逆境响应农作

物新品种的设计和培育.

4.3 重要基因和调控元件的克隆

植物应对非生物逆境胁迫是一个复杂的生物学过

程. 过去30年, 在植物耐低温、耐干旱和盐碱等不同逆

境的遗传和分子生物学机制研究上取得了巨大进展.
然而, 相关研究工作更多的局限在应对单一胁迫条件,
植物面对的自然环境千变万化, 可能需要同时面对不

同逆境条件. 因此, 植物特别是作物如何感受和应答

不同胁迫、不同胁迫间是否存在共同节点进而整合不

同逆境信号, 目前还知之甚少. 另一方面, 绝大部分研

究仍是以拟南芥等模式植物为材料, 不同植物应对逆

境机制虽有一定保守性, 但也可能有非常大的差别.
因此, 进一步深入解析不同植物响应不同逆境胁迫信

号转导和分子调控网络, 开展耐极端温度、抗旱、盐

碱等基础和应用研究, 并借鉴模式生物中的研究成果,
在主要农作物中解析重要逆境信号传导途径尤为

迫切.
我国有适应不同生境的丰富种质资源, 主要作物

(如水稻、小麦、玉米等)的不同品种间耐受不同逆境

能力也存在差异. 因此, 构建广泛自然变异的关联分析

群体、特定遗传连锁群体, 克隆耐受不同逆境物种中

不同胁迫的关键基因, 挖掘主要农作物中相应优良等

位变异, 为未来作物分子设计育种提供基因资源具有

重要意义. 另一方面, 由于耐逆基因高水平表达往往

影响作物产量和其他性状, 因此, 克隆相应的逆境响

应元件、设计抗性开关、创制智能响应性作物新品

种, 将是作物品种精准设计和创造的未来.

4.4 创制耐受多种逆境环境的绿色新种质

主要农作物对干旱、盐碱、极端高温或低温等

逆境环境的响应涉及极其复杂的生物学过程, 受多基

因复杂数量性状位点调控. 作物对逆境环境应答的基

础生物学研究进展, 尤其是对控制作物逆境应答的关

键遗传位点的调控网络模块的解析, 将对主要农作物

对各种逆境环境的适应性遗传改良提供重要的机遇.
同时, 针对农作物遗传改良的育种方法和技术也在不

断涌现. 在过去几年, 在利用少数几个重要基因开发

分子标记来辅助育种获得成功的基础上, 基于整合的

多组学信息(基因组、表现组、代谢组、蛋白质、表

观组、互作组等), 利用大数据支撑并结合人工智能

算法优化的农作物全基因组选择模型的建立, 以及单

倍体育种技术、精准高效的基因编辑技术等快速育

种技术的应用, 人们可以对多个性状进行同时选择,
可以对多个效应值低的遗传位点进行叠加, 大幅度提

高选择准确性, 加快作物育种效率. 在不久的将来, 玉
米、水稻、小麦等主要农作物对干旱、盐碱、极端

高温或低温等逆境环境的抗性将大幅度提升. 农业生

产中的水资源利用效率、氮磷钾等养分的利用效率,
对极端高温或低温的耐受能力以及农作物对盐碱环

境的适应能力都将得到很大幅度的提高. 将创制一批

符合主要农作物绿色生产需求的突破性新种质、新

品种, 为我国乡村振兴、农业高质量发展提供重要

支撑.
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Chinese scientists have made remarkable achievements in plant research since the founding of the People’s Republic of China,
especially in the past 40 years during the reform and opening to the outside world. In this review, we summarize the contributions of
Chinese plant scientists in the field of plant abiotic stress responses, such as drought, salt, light stress, low and high temperatures, and
heavy metals and aluminum poison, using Arabidopsis, rice, maize, wheat, cotton, and other crops as materials. We also discuss the
major challenges in plant abiotic stress research, and put forward the possibility of designing crops that are tolerant to multiple
environmental stresses.
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