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摘要  ABI3是ABA信号通路中关键的转录调控因子, 参与种子休眠、质体发育及苔藓耐干等重要生理过程, 在植物抗逆中

发挥关键作用。以荒漠耐干苔藓——齿肋赤藓(Syntrichia caninervis)为材料, 克隆了抗逆基因ScABI3并获得3个独立的

pCAMBIA1301-ScABI3转基因拟南芥(Arabidopsis thaliana)纯合株系。结果表明, 转基因拟南芥叶片气孔孔径增大, 单位

面积气孔数量减少, 植株水分利用效率提高; 在干旱处理14天后转基因拟南芥植株存活率显著高于野生型, 离体叶片失水

率显著低于野生型。进一步研究发现, ScABI3转基因拟南芥通过提高自身活性氧(ROS)清除能力增强植株抗旱性。研究结

果可为开发利用荒漠植物基因资源培育抗逆作物品种奠定基础。 
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脱落酸(abscisic acid, ABA)是植物在水分胁迫

下产生的响应逆境反应及信号转导的一种关键植物

激素, 调控植物的蒸腾、耐干、种子成熟以及休眠等

过程, 抑制侧根和花序形成(Chen et al., 2020)。相比

于维管植物, 苔藓植物中ABA的研究开展较晚, 同

时, 由于苔藓在植物由水生到陆生的进化中处于关键

位置, 因此认为苔藓植物中ABA在植株的脱水和干燥

过程中起重要作用(Xiao et al., 2018)。 

齿肋赤藓(Syntrichia caninervis)是一种荒漠苔

藓, 广泛分布于新疆古尔班通古特沙漠, 它能适应沙

漠中水分的迅速变化 , 是沙漠生物结皮的优势种

(Pan et al., 2016)。齿肋赤藓具有极强的耐干能力、

迅速的再水化过程和光合恢复速率, 以及迅速的蛋白

合成能力(Duff et al., 1999; Zhang et al., 2011)。因

此, 齿肋赤藓被认为是荒漠地区特殊生境植物研究的

优良材料, 其迅速的复水过程、耐干机理以及丰富的

抗逆基因资源已成为新的研究热点。 

ABI3 (ABSCISIC ACID INSENSITIVE 3)是ABA

信号转导过程中的关键调控因子, 是植物特有的B3

结构域转录因子。ABI3参与调控植物的质体发育、花

芽休眠、开花时间以及侧根发育等生物过程(Rohde 

et al., 2002; Brady et al., 2003)。在棉花(Gossypium 

spp.)中过量表达拟南芥AtABI3基因会增强干旱耐受

能力, 同时提高光合效率(Mittal et al., 2014)。在杨树

(Populus)中过量表达PtABI3基因会影响杨树胚芽叶

的生长和分化 (Rohde et al., 2002)。小立碗藓

(Physcomitrella patens) abi3突变体在添加ABA的培

养基上不能存活, 突变体中与ABA相关的基因不表达

或者表达量显著降低, 表明ABI3在苔藓获得耐干性

中也发挥作用(Khandelwal et al., 2010)。对小立碗藓

abi3突变体进行生物信息学分析, 推测ABI3通过调

控miRNAs和ta-siRNAs的表达而获得耐干性(Xia et 

al., 2016)。利用同位素标记相对和绝对定量技术

(iTRAQ), 发现小立碗藓abi3突变体中LEA蛋白、短链

脱氢酶以及干燥相关蛋白均发生明显变化, 证实植物

中ABI3诱导获得耐干性可能具有相同的遗传背景

·研究报告· 
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(Yotsui et al., 2016)。苔藓植物ABI3在植株获得耐干

性方面发挥重要作用。研究表明, 从小立碗藓中克隆到

3个ABI3基因, 过量表达和突变敲除实验显示, PpABI3

是ABA诱导下游基因表达和获得耐干性的关键基因

(Marella et al., 2006; Khandelwal et al., 2010)。本研

究以齿肋赤藓为材料 , 克隆了ScABI3基因并构建

pCAMBIA1301-ScABI3表达载体 , 获得相应的转基

因拟南芥株系。结果表明, 异源过表达ScABI3基因能

够改变转基因拟南芥气孔表型, 并增强植株的抗旱性。 

1  材料与方法 

1.1  植物材料及培养条件  

拟南芥(Arabidopsis thaliana L.)采用Columbia生态型。

培养条件: 22°C, 光照强度为100 μmol·m–2·s–1, 光

周期为16小时光照/8小时黑暗, 相对湿度为60%。 

1.2  植物表达载体构建及拟南芥遗传转化 

根据齿肋赤藓(Syntrichia caninervis Mitt.)转录组信

息 (NCBI, SRA数据库 , accession number: SRP 

150575)设计引物, 分别在上、下游引物中加入SalI

和KpnI酶切位点。以齿肋赤藓干旱处理后复水24小时

的cDNA为模板, 进行Reverse Transcription PCR, 

克隆得到ScABI3基因的CDS序列(全长1 695 bp)。通

过SalI和KpnI双酶切插入到表达载体pCAMBIA1301, 

完成pCAMBIA1301-ScABI3过表达载体构建。采用液

氮冻融转化法将重组质粒转入农杆菌(Agrobacterium 

tumefaciens) EHA105。采用浸花法进行野生拟南芥

遗传转化。将ScABI3转基因拟南芥T0代种子在含有

50 mg·L–1潮霉素的筛选培养基上筛选, 直至获得T3

代纯合株系, 进行后续实验。 

1.3  转基因拟南芥鉴定 

选取潮霉素筛选培养基中的6个阳性植株进行移苗, 

生长至4周龄后提取叶片DNA, 用特异引物进行PCR

检测, 确认ScABI3基因已成功转入拟南芥中。然后随

机选取3个阳性植株, 命名为Line 1、Line 2和Line 3, 

采用SYBR Premix Ex Taq II 荧光定量试剂盒

(TaKaRa, Cat No.RR820), 以α-tublin为内参基因, 

用qRT-PCR方法检测转基因拟南芥中ScABI3基因的

表达量。 

1.4  转基因拟南芥气孔表型与水分利用率测定 

采用300 mmol·L–1甘露醇(mannitol)渗透处理3天以

模拟干旱胁迫。选取干旱胁迫下的转基因和野生型

(WT)拟南芥叶片, 切取样块后进行固定、冻干和喷金

等处理。通过扫描电镜观察样品, 每个视野中随机选

取10个气孔, 用Image J软件测量气孔的长度与宽度

(气孔器保卫细胞的长轴长度和短轴长度)。 

选取正常条件下生长至4周龄的拟南芥植株, 在

上午(10:00–11:00), 自然光照, 25°C下, 使用便携式

光合作用测定仪(LI-6400), 测定转基因和WT成熟叶

片净光合速率(Pn)和蒸腾速率(Tr), 重复5次, 计算水

分利用率(WUE)=Pn/Tr。 

1.5  转基因拟南芥ABA含量测定 

转基因拟南芥种子萌发后, 移入营养土生长至4周龄。

用300 mmol·L–1甘露醇处理3天后取样 , 参照文献

(Shinde et al., 2012)报道方法, 采用超高效液相色谱-

质谱法(Ultra performance liquid chromatography- 

mass spectrometry, UPLC-MS)测定内源ABA含量。 

1.6  转基因拟南芥耐干表型及失水率测定 

将正常条件下生长至4周龄的拟南芥停止浇水, 自然

干旱处理14天后观察植株的长势, 统计存活率。再从

正常生长至4周龄的拟南芥上剪取大小相同的叶片

0.5 g左右, 立即称重, 室温放置, 自然干燥, 相对湿

度保持在60%。选择8个时间点(0.5、1、2、3、4、5、

6和8小时), 分别称重, 计算每个时间点的失水率。失

水率=(最初重量–对应时间点重量)/最初重量。每个株

系10次重复。 

1.7  转基因拟南芥非生物胁迫下的生理指标测定 

选 取 正 常 条 件 下 生 长 至 4 周 龄 的 拟 南 芥 , 用

300 mmol·L–1甘露醇处理3天。分别对处理植株叶片

进行取样, 参照南京建成生物工程研究所生产的试剂

盒 , 采用紫外分光光度计法测定丙二醛 (Cat No. 

A003-3)和H2O2 (Cat No.A064-1)含量以及超氧化物

歧化酶(SOD) (Cat No.A001-1)和过氧化物酶(POD) 

(Cat No.A084-3)活性。 

1.8  统计分析  

使用SPSS18.0软件对数据进行单因素方差分析及差
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异显著性检验 (One-way ANOVA, *表示差异显著

(P<0.05); **表示差异极显著(P<0.01))。 

2  结果与讨论 

2.1  ScABI3转基因拟南芥过表达株系鉴定 

PCR结果显示, 有5个转基因拟南芥株系(泳道1、3、

4、5和6)检测为阳性, 与阳性对照pCAMBIA-ScABI3

质粒条带(泳道7)大小相同, 而WT植株未检测出条

带, 表明ScABI3基因已成功转入拟南芥(图1)。随机

选取3株转基因阳性苗, 以4周龄叶片为材料, 提取总

RNA后反转录为cDNA, 利用qRT-PCR进一步确定

ScABI3在转基因拟南芥中的表达水平(图2)。 

2.2  转基因拟南芥气孔表型及水分利用率 

转基因拟南芥和WT在对照和甘露醇处理下的气孔表

型如图3所示。在正常条件下, 转基因拟南芥和WT气

孔保卫细胞形态相似; 在甘露醇处理下, WT植株气

孔保卫细胞明显下陷, 而转基因植株气孔表型无变化

或变化幅度较小(图3)。对气孔长度和宽度进行测量, 

发现在正常条件和甘露醇处理下 , 转基因植株(除

Line 3的气孔长度外)均显著高于WT (图4A, B)。正常

条件下, 转基因植株单位面积(mm2)气孔数量显著低

于WT (图5A, B); 转基因和WT株系的WUE无显著差

异 , 干旱处理14天后 , 转基因植株WUE显著高于

WT, 约为WT的2倍(图5C), 这可能与干旱条件下转 

 

图1  转基因拟南芥植株PCR检测 

M: DL2000 分子量标准品; 1–6: 转基因株系; 7: 阳性对照; 8:
野生型 
 
Figure 1 PCR test of ScABI3 overexpression transgenic 

Arabidopsis  

M: DL2000 marker; 1–6: Transgenic lines; 7: Positive control; 
8: Wild type 
 

 

图2  转基因拟南芥叶片ScABI3基因表达水平 

** 表示差异极显著(P<0.01)。 
 
Figure 2  Expression level of ScABI3 in leave of Arabidop-

sis transgenic lines  

** indicate extremely significant differences at P<0.01. 

 

图3  转基因及野生型(WT)拟南芥在干旱处理下的气孔表型  

Bars=2 μm 
 

Figure 3  Stomata phenotype of the transgenic Arabidopsis and wild type (WT) under mannitol treatment  

Bars=2 μm 
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图4  甘露醇处理下转基因和野生型(WT)拟南芥气孔长度(A)和宽度(B) 

* 表示差异显著(P<0.05), ** 表示差异极显著(P<0.01)。 

 

Figure 4  Stomata length (A) and width (B) of the transgenic Arabidopsis and wild type (WT) under mannitol treatment 

* indicate significant differences at P<0.05, ** indicate extremely significant differences at P<0.01. 
 

 

图5  转基因和野生型(WT)拟南芥气孔密度和水分利用率(WUE) 

(A) 转基因(左)和野生型(右)拟南芥单位面积上的气孔数目; (B) 转基因和野生型拟南芥单位面积气孔数目统计; (C) 甘露醇处理

下转基因和野生型拟南芥水分利用率。红色箭头指示气孔; * 表示差异显著(P<0.05), ** 表示差异极显著(P<0.01)。(A) Bars=10 μm 
 

Figure 5  The stomatal density and water use efficiency (WUE) in the transgenic Arabidopsis and wild type (WT)   

(A) Stomatal number of transgenic (left) Arabidopsis and WT (right); (B) Stomatal number statistics of the transgenic Ara-

bidopsis and WT; (C) WUE of transgenic Arabidopsis and WT under mannitol treatment. The red arrows indicate stomatas; * 

indicate significant differences at P<0.05, ** indicate extremely significant differences at P<0.01. (A) Bars=10 μm 
 

基因植株具有更高的净光合速率有关。上述研究结果

表明, ScABI3转基因植株叶片气孔孔径增大, 单位面

积气孔数量减少, 植株水分利用效率提高。 

2.3  转基因拟南芥内源ABA含量分析 

在正常条件下, ScABI3转基因植株和WT内源ABA含

量无显著差异。在甘露醇处理下, ScABI3基因过表达
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会引起植株内源ABA含量明显升高(图6)。 
 

 

图6  甘露醇处理下转基因和野生型(WT)拟南芥ABA含量 

** 表示差异极显著(P<0.01)。 

 

Figure 6  The content of ABA in the transgenic Arabidopsis 

and wild type (WT) under mannitol treatment 

** indicate extremely significant differences at P<0.01. 

2.4  转基因拟南芥耐干性分析 

在正常条件下, 转基因拟南芥和WT长势基本一致(图

7A); 干旱处理14天后, ScABI3基因过表达株系存活

率显著高于WT (图7B)。转基因株系和WT离体叶片失

水率测定结果(图7C)显示, 干燥0.5小时失水率无显

著差异; 干燥1小时, 二者仍无显著差异; 干燥2–5小

时, 3个过表达植株失水率均显著低于WT (图7C, D)。

推测ScABI3基因可能通过降低失水率的方式来提高

抗旱性。 

2.5  转基因拟南芥干旱相关生理指标 

正常条件下, 转基因拟南芥和WT的SOD和POD酶活

性以及MDA和H2O2含量无显著差异; 在甘露醇处理

下, 转基因植株SOD和POD的活性显著升高, MDA

和H2O2含量则显著降低(图8A–D)。表明ScABI3基因

过表达可改变转基因拟南芥的耐旱生理指标。 

 

 

图7  干旱条件下转基因和野生型(WT)拟南芥表型比较 

自然干旱下转基因和野生型拟南芥表型(A)、存活率(B)、失水率(C)以及离体叶片失水表型(D)。* 表示差异显著(P<0.05)。(A) 

Bars=2 cm; (D) Bars=10 mm 

 
Figure 7  Comparisons of the transgenic Arabidopsis and wild type (WT) under drought stress 

Phenotype (A), survival rate (B), water loss rate (C) and the phenotype of water loss to detached leaves (D) of the transgenic 

plant and WT under drought stress. * indicate significant differences at P<0.05. (A) Bars=2 cm; (D) Bars=10 mm 
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图8  甘露醇处理下转基因和野生型拟南芥生理指标 

(A) 超氧化物歧化酶(SOD)活性; (B) 过氧化物酶(POD)活性; (C) H2O2含量; (D) 丙二醛(MDA)含量。* 表示差异显著(P<0.05), ** 

表示差异极显著(P<0.01)。 

 

Figure 8  Physiological indicators of the transgenic Arabidopsis and wild type (WT) under mannitol stress 

(A) Superoxide dismutase (SOD) activity; (B) Peroxidase (POD) activity; (C) H2O2 contents; (D) Malondialdehyde (MDA) con-

tents. * indicate significant differences at P<0.05, ** indicate extremely significant differences at P<0.01. 

 

2.6  讨论 

苔藓代表植物从水生到陆生进化的关键节点(Oliver 

et al., 2004)。齿肋赤藓作为荒漠耐干苔藓, 近年来被

认为是研究植物耐干生理和分子机制的理想模式物

种(Wood and Oliver, 2004; Wu et al., 2012)。ABA

是一种通用的植物激素, 普遍存在于高等植物中, 但

针对耐旱苔藓中ABA的功能研究才刚开始。ABI3是

ABA信号通路中的重要转录因子, 在种子成熟和获得

耐干性方面发挥重要作用(Mönke et al., 2012)。在植

物干燥脱水时ABI3基因显著表达, 在复水时表达量

成倍增高(Bedi et al., 2016)。异源表达ABI3基因在外

源ABA处理下会导致组织中种子特异性转录物质的

积累, 还会增强组织抗冻性和耐低温能力(Tamminen 

et al., 2001)。 

气孔是植物与外界进行气体和水分交换的重要

通道, 植物可通过调控气孔运动调节光合与蒸腾作

用, 多种非生物逆境以及外源ABA处理均可引起植物

内源ABA水平升高(Yu et al., 2008)。ABA诱导气孔发

育的信号途径是细胞信号转导领域研究较为深入的

热点问题, 越来越多的信使物质及调节因子被成功鉴

定(王雅静等, 2019)。ABA功能缺陷突变体aba2-2子

叶小, 能持续形成拟分生组织细胞和保卫细胞母细

胞 , 气孔数目增加 , 表皮细胞扩增变小(王宏亮等 , 

2018)。在ABA过度积累的cyp707a1/cyp707a3双突

变体或者外源施加ABA可使气孔细胞数目变少, 并且

导致表皮细胞扩增加大, 表明ABA作为激素不仅诱导

气孔关闭而且抑制气孔发育(Tanaka et al., 2013)。本

研究发现, 在拟南芥中过量表达ScABI3基因会改变

植株的气孔发育特征, 变为气孔下陷、气孔长度和宽

度增大、单位面积气孔数量减少以及植株水分利用率

提高, 从而增强植株的耐干性(图3–5)。同时, 作为

ABA信号途径的重要基因, 在拟南芥中过表达ScABI3, 
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正常生长条件下并不会引起内源ABA含量的显著变

化, 但当受到干旱处理后, ScABI3转基因植株中ABA

含量极显著高于WT (图6), 说明过表达ABI3基因可

能涉及ABA合成或代谢过程, 由此推测ScABI3转录

因子在调控脱落酸信号与合成过程中可能存在“交叉

对话”。 

对转基因拟南芥耐干性进行分析, 我们发现在成

苗干旱处理和离体叶片脱水实验中, 转基因拟南芥都

表现出更高的存活率和含水量(图7), 表明ScABI3基

因可能通过降低失水率的方式提高抗旱性。进一步分

析转基因植株干旱处理下的相关生理指标, 结果显

示, 甘露醇处理下转基因拟南芥SOD和POD的活性

更高, MDA和H2O2的含量更低, 表现出更高的活性氧

(ROS)清除能力(图8), 推测过量表达ScABI3基因导

致ROS关键基因转录活性或者酶活性增强, ROS清

除能力增强, 从而间接提高植株的抗旱性。 

综上所述, 与被子植物相比, 苔藓的水分吸收和

干燥耐受性具有不同的策略, 这些策略是其适应环境

的关键机制。齿肋赤藓是一种变水性耐干苔藓, 能适

应陆地环境, 表现出全面的胁迫耐受性。本研究初步

阐明ScABI3基因参与调节植物气孔表型和水分利用

机制, 通过提高ROS清除能力使植株具有更高的耐

旱性。研究结果可为深入揭示ABA在苔藓植物耐干过

程中的分子机理和信号转导机制奠定基础。 
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Heterologous Overexpression of Desiccation-tolerance Moss 
ScABI3 Gene Changes Stomatal Phenotype and Improves 

Drought Resistance in Transgenic Arabidopsis 
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Abstract  ABI3 is a key transcriptional factor of the ABA signaling pathway, which is involved in seed dormancy, plastid 

development, and desiccation tolerance of bryophytes, and plays an important role in the stress tolerance of plant. This 

study obtained three independent pCAMBIA1301-ScABI3 transgenic Arabidopsis homozygous lines. The results showed 

that transgenic plants increased leaf stomata diameter, reduced the number of stomata in unit area, and improved plant 

water use efficiency; transgenic plants survival rate was significantly higher than wild type (WT) after 14 days of drought 

treatment; the water loss rate of transgenic leaves was significantly lower than that of WT. Further research has found that 

ScABI3 transgenic plants had higher drought resistance characteristics by improving reactive oxygen species (ROS) 

scavenging ability. These results may be contributed to the development and utilization of genetic resources of desert 

plants, also provide the theoretical and practical base for molecular breeding. 
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