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干旱促进 ABA 积累以诱导青稞 HVA1基因表达
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摘 要 以青稞品种昆仑 12 号为试验材料，用 PEG 6000 模拟干旱胁迫，设置脱落酸（ABA）和 ABA 生物合成

抑制剂氟啶酮诱导处理，解析 HVA1基因表达与干旱和 ABA 的关系。结果表明，随着 PEG 6000 预处理浓度升

高，叶片相对含水量下降，相对电导率先下降后上升，ABA 含量和 HVA1基因相对表达量先上升后下降；随着

15% PEG 6000 预处理时间增加，叶片相对含水量下降，相对电导率反之，ABA 含量和 HVA1基因相对表达量先

上升后下降；15% PEG 6000 结合氟啶酮预处理与仅用 15% PEG 6000 预处理相比，内源 ABA 含量和 HVA1基因

相对表达量均显著降低，但 HVA1基因相对表达量的降幅高于 ABA 含量的降幅；ABA 预处理与 15% PEG 6000
幼苗处理相结合，其 HVA1基因表达量显著低于两者单独处理，并未产生累加效应。综上所述，叶片相对含水量

与相对电导率可有效评估青稞干旱响应；干旱胁迫可促进 ABA 积累，从而诱导 HVA1基因表达；干旱胁迫下

HVA1基因的表达除了受内源 ABA 的调控外，还存在其他调控途径。
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干旱是农业生产的主要限制因子之一，会抑制

植物正常的生长与代谢[1]。在农作物生长过程中，

尤其在拔节、孕穗和灌浆期，干旱会导致其生长缓

慢、萎蔫甚至死亡[2]。青稞（Hordeum vulgare L. var.
nudum Hook. f.）属禾本科大麦属，是青藏高原的特

色农作物[3]，在西藏自治区、青海省和云南省迪庆

州等高寒、高海拔且常年干旱缺水的地区均能正常

成熟[4]。干旱会降低青稞的发芽势和发芽率[5]，导

致其千粒重、籽粒产量和干物质积累量出现不同程

度的下降[6]。研究[7]表明，干旱可使青稞产量下降

49%~87%。

植物受到干旱胁迫后，对逆境的响应首先体现

在外部形态上，如叶片萎蔫程度、植株高度和根系

生长状况等[8]。Xu 等[9]测定了 2 个水稻品种幼苗在

干旱胁迫下茎、叶和根的干重，发现茎和叶的干重

显著下降，而根无明显变化。也有学者[10]在研究御

谷抗旱响应机制时发现，胁迫组根系伸长较对照组

更为明显。植物在受到逆境胁迫后，能够通过自身

调节以适应多变的环境[11]。植物遭受干旱胁迫时，

光合作用的变化最为明显，其气孔开度降低，从而

增大 CO2 进入叶片细胞的阻力，影响 CO2吸收，进

而降低光合作用速率。此外，干旱状态下，植物体

内的脯氨酸、可溶性糖和甜菜碱等物质积累，使细

胞质浓度增大，渗透势和叶片相对含水量降低，以

维持细胞的正常生长[8]。

植物响应逆境胁迫时，体内内源激素会发生一

系列变化，其中脱落酸（ABA）与植物抗旱响应密

切相关[8]。植物处于干旱状态时，根系首先感知外

界刺激并传递信号，进而合成大量 ABA，且合成

的 ABA 大部分被转运至叶片，通过胞内信号传导

促使叶片气孔关闭，降低植物生长代谢活性[12-15]。

ABA 作为一种常见的应激激素，在逆境条件下可

促使狗牙根叶片气孔关闭及蒸腾速率降低，缓解干

旱胁迫引起的损伤[16]。

许多抗旱相关基因通过调节自身表达，改变

关键抗旱生理指标，进而提高植物抗旱性。例如，

水稻通过改变 DSM1基因的表达来调节 MAPK 的

信号级联，可以调控其抗旱性[17]；OsMYB2 基因通

过调控细胞内过氧化氢（H2O2）和丙二醛（MDA）

的含量增强水稻的抗旱性 [18]；在拟南芥中，

AtMYB60 基因通过在保卫细胞中特异性表达以调

节气孔的生理响应[19]。此外，研究[8]表明，T-DNA
插入突变体后，突变体植株的气孔关闭，植株表现

出了较强的抗旱性。研究[20]发现，植物胚胎发育晚
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期丰富蛋白（LEA）是植物体内普遍存在、与渗透

胁迫相关的一类蛋白家族，在低温、干旱和 ABA
等胁迫条件下，编码该蛋白的 mRNA 大量积累。

根据氨基酸序列及其保守基序的相似性，LEA 蛋白

可分为 8 个组，分别为 LEA-1、LEA-2、LEA-3、
LEA-4、LEA-5、LEA-6、SMP 和 DHN[21]，其中

HVA1基因编码 LEA-3 蛋白[22]。研究[23-26]发现，在

大麦中，过表达 HVA1基因可以通过提高叶片保水

力、水分利用效率和硝酸还原酶活性增强抗旱性；

在小麦中，过表达大麦 HVA1基因通过提高生物量

生产力和水分利用效率增强抗旱性[24]；在拟南芥

中，过表达青稞 HVA1基因通过提高叶片可溶性蛋

白质含量、降低相对电导率和 MDA 含量增强抗旱

性[27]。

研究[28]发现，ABA 在水稻等植物的抗旱过程

中发挥核心作用。干旱胁迫会使水稻等植物细胞中

ABA 积累量增加，进而诱导 OsPsbD1、OsNCED2
和 OsPsbD2等基因表达[29]。ABA 可以在水、冷及

盐胁迫下促进 HVA1基因表达[30]，如经 ABA 胁迫

处理后，水稻根尖分生组织和侧根原基中 HVA1基
因表达上调，促进侧根生长和主根伸长[31]；在 ABA
处理或干旱、寒冷、炎热或盐碱等环境胁迫下，

大麦 HVA1基因表达量显著升高[32]。但青稞 HVA1
基因表达与干旱胁迫及ABA含量的关系目前尚不

明确。

本研究以青稞品种昆仑 12 号为试验材料，分

别通过模拟干旱胁迫、外源 ABA 及其抑制剂诱导

处理，分析其对青稞叶片相对含水量、相对电导

率、ABA 含量和 HVA1基因相对表达量的影响及

青稞 HVA1基因表达与干旱胁迫和 ABA 的关系，

以期明确青稞 HVA1基因对干旱胁迫的响应机制。

1 材料与方法

1.1 试验材料

以青海大学农林科学院育成的青稞品种昆仑

12 号为试验材料，该品种抗旱性中等[33]。

1.2 试验方法

PEG 6000 常被用于模拟干旱胁迫，其不同浓

度代表不同的干旱程度[34]。选取 2100 粒参试种

子，参考王越等[27]的方法进行种子消毒，用 5%、

10%、15%、20%、25%和 30%的 PEG 6000 溶液，

5、10、50、100、200 和 500 mmol/L 的 ABA 溶液

以及 10 μmol/L 的 ABA 生物合成抑制剂氟啶酮溶

液[35-36]对种子进行 24 h[37]预处理，以蒸馏水为对

照，每个处理 150 粒种子。将上述种子播种于直径

20 cm 的培养皿内[27]，待幼苗长至约 10 cm 高时，

剔除部分高于或低于 10 cm 的幼苗，每个处理保留

100 株，将试验材料分为对照组和胁迫组（各 50
株），胁迫组培养皿中添加 20 mL 15% PEG 6000
溶液，对照组培养皿中添加 20 mL 蒸馏水，分别于

0、24、48、96、120 和 144 h 后取样，测定叶片相

对含水量[38]、相对电导率[39]、ABA 含量[40]和 HVA1
基因表达量[27]，每个样品取 3 个生物学重复，各处

理所用溶液及浓度见表 1。

表 1 各处理所用溶液及浓度

Table 1 Solutions and concentrations used for each treatment

处理
Treatment

预处理
Pretreatment

幼苗处理
Seedling treatment

T1 5% PEG 6000 蒸馏水

T2 10% PEG 6000 蒸馏水

T3 15% PEG 6000 蒸馏水

T4 20% PEG 6000 蒸馏水

T5 25% PEG 6000 蒸馏水

T6 30% PEG 6000 蒸馏水

T7 蒸馏水 15% PEG 6000
T8 5 mmol/L ABA 蒸馏水

T9 10 mmol/L ABA 蒸馏水

T10 50 mmol/L ABA 蒸馏水

T11 100 mmol/L ABA 蒸馏水

T12 200 mmol/L ABA 蒸馏水

T13 500 mmol/L ABA 蒸馏水

T14 蒸馏水 100 mmol/L ABA
T15 10 μmol/L 氟啶酮 蒸馏水

T16 10 μmol/L 氟啶酮+15% PEG 6000 蒸馏水

T17 100 mmol/L ABA 15% PEG 6000
T18 10 μmol/L 氟啶酮+100 mmol/L ABA 蒸馏水

T19 10 μmol/L 氟啶酮+100 mmol/L ABA 15% PEG 6000
CK 蒸馏水 蒸馏水

1.3 数据处理

采用 Excel 2010 作图，使用 SPSS 22.0 进行多

重比较分析和显著性检验。

2 结果与分析

2.1 干旱胁迫对青稞叶片相对含水量与相对电导

率的影响

分别测定不同浓度 PEG 6000 预处理（CK，

T1~T6）的青稞叶片相对含水量（图 1a）与相对电

导率（图 1b），发现随着处理浓度的增加相对含水
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量逐渐下降，与 CK 处理相比，T1 处理时的降幅

为 4.19%，差异显著，T6 处理下则显著下降了

18.06%。T1 处理的相对电导率较 CK 降低 18.45%，

两者差异达显著水平；T1~T6 处理相对电导率呈上

升的趋势，T3 与 CK 处理差异不显著。

随着 T7 处理时间的延长，叶片相对含水量逐

渐下降（图 1c），相较于 CK 处理，T7 处理 48 h
时叶片相对含水量开始显著下降，144 h 时降幅为

55.44%；相对电导率则显著升高（图 1d），T7 处

理 144 h 时达 65.46%。综上，相对含水量与相对电
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图 1 干旱胁迫对青稞叶片相对含水量与相对电导率的影响

Fig.1 Effects of drought stress on relative moisture content and relative electrical conductivity of hulless barley leaves

导率可显示青稞叶片受胁迫程度。

2.2 干旱胁迫对 ABA 含量和 HVA1基因相对表达

量的影响

经不同浓度的 PEG 6000（CK，T1~T6）预处

理 24 h 后，分别测定青稞叶片 ABA 含量和 HVA1
基因相对表达量（图 2）。随着 PEG 6000 浓度的

增加，ABA 含量和 HVA1基因相对表达量均呈先上

升后下降的趋势，T3 与 T4 处理差异不显著，T5
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图 2 干旱胁迫对青稞叶片 ABA 含量和 HVA1基因相对表达量的影响

Fig.2 Effects of drought stress on ABA content and HVA1 gene relative expression of hulless barley leaves
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处理下均达到最高值，分别为 95.29 ng/g 和 490.99
倍，与 CK 处理差异显著；T6 处理时 ABA 含量和

HVA1基因相对表达量均显著下降，较 T5 处理降幅

分别为 41.03%和 27.48%，但仍显著高于 CK 处理。

随着 T7 处理时间的延长，ABA 含量和 HVA1
基因相对表达量均呈先升高后降低的变化趋势，处

理 48 h 时达最大值，分别为 143.08 ng/g 和 8.96
倍，与 CK 处理差异显著；处理 144 h 时 ABA 含量

和 HVA1 基因相对表达量较 CK 处理高 9.73%和

224.00%，均差异显著。综上，模拟干旱胁迫下

ABA 含量和 HVA1基因相对表达量具有相似的变

化趋势。

2.3 外源 ABA 对青稞叶片相对含水量与相对电导

率的影响

测定不同浓度外源 ABA 预处理 24 h 后（CK，

T8~T13）的青稞叶片相对含水量与相对电导率，结

果（图 3）表明，叶片相对含水量先增加后降低，

T11 处理时叶片相对含水量达最大值（92.50%），

与 CK 处理差异显著，而后显著下降，并在 T13 处

理时达到最低值，相较于 T11 处理降幅为 32.75%。

相对电导率呈先降低后升高的趋势，在 T11 处理时

达最小值，相较于 CK 处理下降了 23.14%；T13 处

理时相对电导率达最大值，较 CK 处理显著增加了

7.09%。上述结果表明，T11 处理下是青稞抵御干

相
对
电
导

率
Re

la
tiv

e 
el

ec
tri

ca
l

co
nd

uc
tiv

ity
 (%

)

(a) (b)

c bc bc b
a

d

e

55

100

相
对
含
水

量
Re

la
tiv

e 
m

oi
stu

re
 c

on
te

nt
 (%

)

60
65
70
75
80
85
90
95

40

80

50

60

70 b

c
d d

e

b

a

处理 Treatment
CK T13T8 T9 T10 T11 T12

处理 Treatment
CK T13T8 T9 T10 T11 T12

图 3 外源 ABA 对青稞叶片相对含水量与相对电导率的影响

Fig.3 Effects of exogenous ABA on the relative moisture content and relative electrical conductivity of hulless barley leaves

旱胁迫的最佳状态。

2.4 外源 ABA 对青稞叶片内源 ABA 含量与HVA1
基因相对表达量的影响

测定不同浓度外源 ABA 预处理 24 h 后的青稞

叶片内源 ABA 含量和 HVA1基因的表达量，结果

（图 4）表明，随外源 ABA 浓度增加，内源 ABA

含量显著升高，T13 处理时内源 ABA 含量达最大

值（130.33 ng/g），较 CK 处理增加了 337.64%；

HVA1基因相对表达量则呈先增加后降低的趋势，

在 T11 处理下最高，较 CK 处理增加 596.00%，而

后急剧下降直至低于 CK 处理。综上，在相同浓度

的外源 ABA 处理下，内源 ABA 含量与 HVA1基因
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图 4 外源 ABA 对青稞内源 ABA 含量与 HVA1基因相对表达量的影响

Fig.4 Effects of exogenous ABA on endogenous ABA content and HVA1 gene relative expression in hulless barley leaves

相对表达量的变化趋势不完全一致。

2.5 外源 ABA 抑制剂对青稞叶片相对含水量与相

对电导率的影响

经 10 μmol/L 氟啶酮（T15）、15% PEG 6000

（T3）及其组合（T16）对昆仑 12 号预处理 24 h
后，测定叶片相对含水量与相对电导率（图 5）。

与 CK 处理相比，T3 处理的青稞叶片相对含水量显

著下降，降幅为 3.33%；相对电导率显著升高，增
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幅为 20.36%。与 T3 处理相比，T16 处理的叶片相

对含水量显著升高，增幅为 1.87%；相对电导率显

著降低，降幅为 7.70%。上述结果表明，特定浓度

的氟啶酮可用作 ABA 抑制剂，以研究青稞抗旱性。
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图 5 外源 ABA 抑制剂对青稞叶片

相对含水量与相对电导率的影响

Fig.5 Effects of exogenous ABA inhibitors on the
relative moisture content and relative electrical

conductivity of hulless barley leaves

2.6 外源 ABA 抑制剂对青稞叶片 ABA 含量与

HVA1基因相对表达量的影响

经 10 μmol/L 氟啶酮（T15）、15% PEG 6000
（T3）及其组合（T16）对昆仑 12 号预处理 24 h
后，测定叶片内源 ABA 含量和 HVA1基因的表达

量（图 6）。结果表明，T15 处理下 ABA 含量和

HVA1基因相对表达量均较 CK 处理升高，但不显

著。T3 处理下，ABA 含量和 HVA1基因相对表达

量均较 CK 处理显著上升，增幅分别为 120.67%和

2177.00%，分别达到了 82.62 ng/g 和 22.77 倍。T16
处理下，ABA 含量和 HVA1基因相对表达量与 T3
处理相比均显著下降，降幅分别为 20 .75%和

86.52%，但仍显著高于 CK 处理。综上，外源 ABA
抑制剂处理后，青稞叶片 ABA 含量与 HVA1基因
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图 6 外源 ABA 抑制剂对青稞叶片 ABA 含量

与 HVA1基因相对表达量的影响

Fig.6 Effects of exogenous ABA inhibitors on ABA content
and HVA1 gene relative expression in hulless barley leaves

相对表达量具有相似的变化趋势。

2.7 青稞 HVA1基因的表达与干旱胁迫和 ABA 的

关系

由图 7 可知，T11 处理下叶片相对含水量较

CK 处理升高，但不显著；相对电导率显著降低，

降幅为 20.84%；内源 ABA 含量和 HVA1 基因相

对表达量均显著升高，增幅分别为 50 .91%和

17 499.51%。T18 与 T11 处理相比，叶片相对含水

量降低但无显著差异；相对电导率显著升高，增

幅为 13.38%；内源 ABA 含量和 HVA1基因相对表

达量均显著降低，但 HVA1基因相对表达量的降幅

（99.02%）远大于 ABA 含量（25.51%）。在 T17
处理下，HVA1基因的相对表达量均显著低于 T7
和 T11 处理，并没有产生累加效应。可见，HVA1
基因的表达除了受内源 ABA 的调控外，还存在其

他的调控途径。
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图 7 青稞 HVA1基因的表达与干旱胁迫和 ABA 的关系

Fig.7 Relationship between HVA1 gene expression
and drought stress and ABA in hulless barley
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3 讨论

叶片的相对含水量可以表征植物抗旱性的强

弱，数值越大，则抗旱保水能力越强[41]。当植物处

于逆境胁迫时，其细胞膜会被损坏，膜透性增加，

使得电解质外泄，因此可以根据植物的相对电导率

间接推测细胞膜的受损程度[42]，相对电导率越小，

则说明在逆境条件下植物受到的伤害越小[43]。这

与本文研究结果一致，即青稞叶片相对含水量与相

对电导率对干旱胁迫具有很好的指示作用。本试验

中，100 mmol/L 外源 ABA 预处理后再经 15%
PEG 6000 胁迫处理的青稞叶片相对含水量显著升

高，相对电导率显著降低，达到青稞抵御干旱胁迫

的最佳状态，而其内源 ABA 含量显著升高，表明

干旱条件促使 ABA 积累。刘亚西等[44]研究发现，

在干旱条件下，通过添加外源激素使得黑麦草的相

对含水量提高，而其相对电导率及 MDA 含量降

低，同时通过提高黑麦草植株体内的内源激素 GA3

含量，可更好地应对干旱胁迫，本研究结果与其一

致。因此，推测青稞也是通过调节自身 ABA 累积

以保持叶片相对含水量，并降低相对电导率从而防

御干旱胁迫。

本试验发现在不同程度的模拟干旱胁迫和相

同程度干旱胁迫的不同处理时间下，青稞叶片

ABA 含量和 HVA1基因的表达具有类似的变化趋

势，与 CK 处理相比，经 15% PEG 6000 预处理的

叶片 ABA 含量显著升高，而经外源 ABA 预处理的

叶片 HVA1基因表达量显著升高，表明干旱胁迫下

青稞体内的 ABA 开始积累，从而诱导了 HVA1基
因的表达。这与研究[45]发现在干旱胁迫下 ABA 含

量对 HVA1基因的表达具有诱导作用的结论一致。

当植物处于干旱状态时，体内会积累大量的 ABA
从而被 ABA 受体所感知，继而刺激 ABA 通过

cADPR/IP3 途径提高细胞内的 Ca2+浓度，从而诱

发一系列反应以传递信息；同时激活相对应的转录

因子，当转录因子结合了对应的顺式作用元件之后

会诱导表达特定的基因[46]。本试验中，HVA1基因

作为 ABA 的应答基因被诱导表达，在不同浓度的

外源 ABA 预处理下，随着叶片 ABA 浓度的升高，

HVA1基因的表达呈先增加后降低的趋势，原因可

能是低浓度 ABA 促进 HVA1基因表达以应对干旱

胁迫，而较高浓度的 ABA 则抑制了 HVA1基因的

表达，具体调控机理有待进一步验证。这一结果表

明内源 ABA 含量的变化并非在任何条件下都与

HVA1基因相对表达量的变化趋势一致。

本试验中，T18 较 T11 处理叶片相对含水量降

低，相对电导率升高，内源 ABA 含量和 HVA1基
因表达量均降低，但 HVA1基因表达量的降低程度

（99.02%）远大于 ABA 含量（25.52%），可见氟

啶酮预处理可以抑制 ABA 合成，从而降低了 HVA1
基因的表达，与韩婷婷等[35]发现氟啶酮不仅能通过

抑制 ABA 生物合成来影响 ABA 的信号转导，而且

还可以在一定程度上抑制 ABA 生物合成相关基因

表达的结果一致。本试验还发现，同时进行模拟干

旱胁迫和外源 ABA 处理，青稞 HVA1基因的表达

量均低于两者单独处理，并没有产生累加效应，说

明干旱胁迫下，HVA1基因的表达除了受内源 ABA
的调控外，还可能存在其他的调控途径。如在番茄

中，编码 LEA 蛋白的基因 ER5是乙烯应答基因，

在不喷施乙烯抑制剂 1-MCP 前，根和子叶中均有

ER5基因表达，而当喷施 1-MCP 后，ER5基因只

在叶片中被检测到，表明 ER5基因的表达可以由乙

烯调节，因此推测 LEA 蛋白 HVA1基因可能也受

乙烯调控[47]。这与山荆子 MbCCR4基因在抗腐烂

病中除了受水杨酸调控外，还受茉莉酸和 ABA 共

同调控的结论相似[48]。转录组分析或其他调控因子

等具体调控机理有待进一步研究。

4 结论

使用 PEG 6000 模拟干旱胁迫时，青稞叶片相

对含水量与相对电导率具有较好的指示作用，一定

浓度的氟啶酮可作为 ABA 抑制剂用以研究植物的

抗旱性。随着干旱程度的加剧，ABA 含量和 HVA1
基因的相对表达量逐渐升高，在一定程度下二者变

化趋势相似。T18 与 T11 处理相比，HVA1基因相

对表达量的降低程度远大于 ABA 含量的降低程

度，表明 HVA1基因的表达除了受内源 ABA 调控

外，还存在其他的调控途径。
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Drought Promotes ABA Accumulation to Induce
HVA1 Gene Expression in Hulless Barley

Che Guanghui1,2, Hu Qian1,2, Yao Youhua1,2, Wu Kunlun1,2, Ding Baojun1,2, Yao Xiaohua1,2

(1Academy of Agricultural and Forestry Sciences, Qinghai University, Xining 810016, Qinghai, China; 2Qinghai Key
Laboratory of Hulless Barley Genetics and Breeding /Qinghai Subcenter of National Hulless Barley Improvement /

Laboratory for Research and Utilization of Qinghai Tibet Plateau Germplasm Resources, Xining 810016, Qinghai, China)

Abstract Using hulless barley cultivar Kunlun 12 as experimental material, PEG 6000 was used to simulate
drought stress, and treatments with abscisic acid (ABA) and the ABA biosynthesis inhibitor fluridone were
employed to analyze the relationship between HVA1 gene expression and drought and ABA. The results showed
that as the concentration of PEG 6000 pretreatment increased, leaf relative moisture content decreased, relative
electrical conductivity decreased first and then increased, and ABA content and HVA1 gene relative expression
increased first and then decreased. As the duration of 15% PEG 6000 pretreatment increased, leaf relative
moisture content decreased, relative electrical conductivity increased, and ABA content and HVA1 gene relative
expression first increased and then decreased. Compared with 15% PEG 6000 pretreatment alone, the
combination of 15% PEG 6000 and fluridone significantly decreased endogenous ABA content and HVA1 gene
relative expression, but the decrease of HVA1 gene relative expression was greater than that of ABA content. The
HVA1 gene relative expression under the combination of ABA pretreatment and 15% PEG 6000 treatment was
significantly lower than that of either treatment alone, showing no additive effect. In conclusion, leaf relative
moisture content and electrical conductivity can be used to effectively evaluate the drought response of hulless
barley. Drought stress promotes ABA accumulation, thereby inducing HVA1 gene expression. HVA1 gene
expression under drought stress is regulated by other pathways in addition to endogenous ABA.
Key words Hulless barley; Drought stress; Abscisic acid; Fluridone; HVA1 gene
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