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摘要：逆境胁迫影响植物的正常生长，导致作物减产，甚至绝收。提高作物的抗逆性一直是作物遗传育种

学家追求的目标，大量研究也正试图揭示这一复杂的生物学机制。传统的从生理生化水平到单一基因的研

究都难以揭示植物复杂的抗逆机制，而基因芯片(Gene chip)的应用使得这一目标成为了可能，基因芯片从

整个转录水平入手，能够揭示大量基因的表达和调控情况，同时结合蛋白质组学和代谢组学的研究方法，

将基因定位于代谢途径的某个位置，寻找逆境胁迫响应的关键基因，完善植物逆境胁迫响应的分子网络，

为今后利用生物技术手段提高作物抗逆境胁迫能力提供依据。文章主要对近年来基因芯片在植物逆境胁迫

基因表达研究中的进展进行了综述。 
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Abstract: Different stressed conditions impair plant growth and further, cause great loss of crop yield and even 

lead to lose production completely. Increasing resistance/tolerance of crops under stressed conditions is a major 

goal of numerous plant breeders, and many elegant works are focusing on this area to uncover these complicated 

mechanisms underlying it. However, the traditional strategies including physiological and biochemical methods, as 

well as studies on a few genes, can not well understand the overall biological mechanism. Microarray analysis 

opens a door to uncover these cryptic mechanisms, and has the ability of detecting gene transcription and 

regulation at genomic level in different plant tissues. And works in association with related methods of proteomics 
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and metabolomics. Therefore, it is possible to locate genes in certain key metabolism pathways. Through these 

procedures, it is also possible to look for critical genes in the pathway and to well understand the molecular 

mechanism of resistance/tolerance. These results can be as a guidance for increasing the resistance/tolerance of 

stressed conditions using biotechnology methods in future. This paper mainly focused on and discussed the 

advances of microarray analysis of stressed conditions-related genes in plants. 

Keywords: biotic/abiotic stresses; gene chip; stress response; expression and regulation  

生物和非生物逆境是影响植物生长发育的重要限制性因素。干旱、水淹、病害和养分缺

乏等逆境胁迫影响面积广，危害程度大，造成每年世界粮食作物的大量减产，对世界粮食生

产构成了严重的威胁[1]。作物育种的最终目标是培育优质、高产的优良品种，而一个品种的

优劣在某种程度上取决于该品种的生态（环境）适应性，作物抗逆育种已成为目前国内外作

物高产育种的重要组成部分。研究发现，植物在遭受逆境胁迫时，并不是被动的防御，而是

采取主动积极的措施来应对逆境胁迫[2~5]。这些过程包括形态、生理生化和分子水平上的适

应性变化，而分子水平上的变化起着决定性的作用。因此，从分子水平入手才能最终揭示植

物逆境胁迫抗(耐)性这一复杂的生物学机制。cDNA微阵列和基因芯片从转录水平入手，能

较全面地揭示逆境胁迫下整个基因组水平的表达情况，探明胁迫响应的分子网络，寻找胁迫

响应的关键基因，为今后利用分子生物学技术和基因工程手段改良作物的抗逆性打下基础，

更好地服务于农业生产。基因芯片技术最早由Fodor于 1991 年提出，后由Affymetrix公司率

先研制开发。基因芯片技术是人类基因组计划逐步实施和分子生物学的迅猛发展的产物，是

集微电子学、生命科学、计算机科学和光电化学为一体并在原来核酸杂交的基础上发展起来

的分析不同组织或同一组织不同处理下基因差异表达的新方法。基因芯片自 1995 问世自今，

该技术广泛运用于基因表达谱分析、新基因的发现、功能基因组研究等领域。近年来，利用

基因芯片研究植物逆境胁迫下的基因表达已成为植物逆境分子生物学研究的热点领域。 

1  基因芯片在研究植物逆境基因表达中的应用   

诸如养分、病害、干旱、高盐、重金属等逆境胁迫均会诱导植物基因的表达，这些诱导

表达的基因一部份参与了对植物不利的代谢过程，对植物造成伤害，而更多的基因则与植物

逆境胁迫下自我适应性反应有关。近年来，阐明植物逆境胁迫下的分子机制已成为许多学科

研究的热点，基因芯片技术已成为这些研究的重要手段，大量研究结果也证实了基因芯片在

揭示植物逆境基因表达中的重要作用。 

1.1 基因芯片在植物养分胁迫下基因表达研究   

    氮、磷、钾和硫是植物生长发育过程所必须的重要元素，任何一种元素的缺乏将导致植

 2



物生长发育受阻，影响植物的正常生长[6, 7]。铁等微量元素，在植物细胞中，其含量虽不及

氮、磷等大量元素，但它们的缺乏也会影响植物的正常生长[8]。低磷、低氮和低钾胁迫下，

根系形态结构的变化被认为是高等植物对其响应胁迫的形态学反应[9~11]。而相关基因的诱导

表达则是分子水平上的适应性表现，其中一部分基因直接或间接参与了胁迫下根系形态结构

的适应性变化过程[12, 13]，而另一部分则直接参与了营养元素的吸收利用[14~16]。目前，基因

芯片技术已在拟南芥、水稻、玉米和小麦等植物响应养分胁迫的基因表达中得到了应用，并

得到了一些胁迫响应的关键基因，完善了植物的耐养分胁迫的分子网络信息，为今后利用基

因工程手段创制作物养分高效利用基因型奠定了一定的基础。 

1.1.1 基因芯片在植物氮胁迫基因表达中的研究进展   

Wang等[17]利用包含了7 942个cDNA克隆，代表5 524个单基因的拟南芥GEM1基因芯片

在低氮和高氮水平下分别检测到25和49个差异基因。这些基因中，除与氮代谢直接有关的一

些基因外，还包括一写调控蛋白如MYB转录因子、钙Antiporter和天冬氨酸合成酶等代谢酶

类。从表达形式上看，多数基因的在低氮水平下存在的瞬时的诱导表达，而在高氮水平下则

是持续性的表达；同时，也存在少数基因在低氮和高氮水平下均是瞬时或持续性表达。

Northern分析还发现了2个基因，分别编码铵载体的AMT1;1和MADS-box 因子的ANR1的表

达受到高氮水平的抑制。Wang等[18]利用包含22 500个探针的Affymetrix ATH1基因芯片研究

了拟南芥根系和茎叶低氮处理20 min后基因的瞬时表达情况，结果发现在根系中有1 176个

探针存在着上调或下调的差异表达，远远超过了茎叶中的183个。由此表明拟南芥能在短时

间内对低氮胁迫做出响应，其根系的响应程度要大于茎叶。基因的聚类分析表明，这些差异

表达基因中有直接参与氮素吸收和转运，如Nitrate transporters [19]、硝酸还原酶, 亚硝酸还原

酶等氮代谢过程中的酶类和糖、硫代谢过程中的调控基因。该研究同时表明，短时间的低氮

胁迫会影响植物基因的表达水平，在影响氮素代谢相关基因表达的同时，也会对其他其它元

素的代谢过程产生影响。而Scheible等[20]结合Affymetrix ATH1拟南芥基因芯片和RT-PCR分

析了拟南芥长时间(2 d)低氮胁迫和短时间(30 min~3 h)恢复供氮的基因表达情况。研究得到

有超过1 400个基因受到低氮胁迫或恢复供氮的影响，这些基因涉及到了初级和次级代谢、

蛋白质合成、细胞生长、调控等相关基因。研究同样表明了氮、碳和磷等元素的代谢是相互

关联的。 

    Lian等[21]利用包含11 494个能代表10 422个单基因的水稻ESTs制备的cDNA微阵列研究

了低氮处理0 h、20 min、1 h和2 h的水稻幼苗叶片和根系的基因表达情况。研究表明，低氮

处理下水稻幼苗叶片基因表达差异不明显，而根系中检测出471条ESTs存在着差异表达，其
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中115个上调表达，358个下调表达，主要表现为：(1) 与光合作用和能量代谢有关的基因下

调表达；(2) 与逆境胁迫有关的基因可划分为上调和下调表达两种形式；(3) 调控因子的表

达也存在上调和下调表达两种形式。Bi等[22]利用拟南芥全基因组外显子芯片(包含26 367个

已知基因)系统分析了拟南芥茎叶在不同供氮水平和不同处理时间下的基因表达情况。研究

发现，与正常供氮相比，中度缺氮下仅52个基因存在差异表达，其中51个上调表达，1个下

调表达；而严重缺氮下有461个基因存在着差异表达，其中271个上调表达，190个下调表达。

进一步分析表明，在中等低氮胁迫下，没有氮素代谢直接有关的基因被诱导表达；而在严重

缺氮的情况下，许多与氮素同化过程有关的基因存在着下调表达。这些差异表达的基因涉及

的生命过程较多，可以归纳为以下几个方面：(1) 氮素的吸收和同化过程，如NR1、NR2、

NRT1和NRT1.1等基因；(2) 光合作用与呼吸作用等生理过程，如细胞色素GS1、PSI type II 

chlorophyll a b-binding protein、ADP-glucose pyrophosphorylase等；(3) 蛋白质合成与降解过

程，如ribosomal genes、Cys peptidase等；(4) 植物激素诱导与信号转导的相关基因，如Auxin、

Cytokinin等；(5) 逆境胁迫相关基因，如GST等。 

1.1.2 基因芯片在植物低磷胁迫基因表达中的研究进展   

近年来，已有许多研究利用基因芯片从整个基因组水平探究磷饥饿诱导植物基因差异表

达，发掘植物磷代谢过程中的关键基因，从而有望从转录水平上阐明植物的耐低磷机制。基

因芯片技术已在拟南芥[23, 24] 、水稻[25]、玉米[26]和大豆[27]等植物的耐低磷机理研究中得到了

应用。在研究初期，由于受到基因芯片上探针数目的限制，得到信息量较少，如Wu[28]等利

用基因芯片研究磷饥饿3 d的拟南芥根系和叶片的基因表达，其探针数目仅为6 172个，近22%

的基因存在差异表达。而Hammond等[23]利用包含8 100个基因的芯片研究低磷处理100 h的拟

南芥地上部组织差异基因表达时，仅发现61个基因存在着差异表达。随着基因组学和分子生

物学的发展，高通量测序技术的应用，越来越多的基因组序列和功能被人们所发现，其芯片

上探针数目也随之增长，其覆盖程度也大大加深。到2007年，Affymetrix公司推出的拟南芥

全基因组芯片，其探针数已达到26 376个，能够较好的检测几乎整个基因组的表达情况[22]。

Wasaki等[25]利用包含8 987个克隆的cDNA微阵列分析了低磷(-P)和正常供磷(+P)下水稻根系

的基因差异表达情况，发现大部分差异表达基因涉及了许多重要代谢过程的改变，包括：(1) 

经糖酵解途径的有机酸合成过程中的C供给过程；(2) 脂质代谢过程的变化；(3) 涉及到Al、

Fe和Zn等金属元素代谢过程的变化。Wasaki等[29]进一步对其中一个受低磷诱导表达的克隆

进行了深入研究，定名为OsPI1 (Oryza sativa phosphate-limitation inducible gene 1)，发现其在

水稻低磷胁迫下调控其它基因的表达有关。Misson等[30] 采用Affymetrix (ATH1)基因芯片研
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究了拟南芥低磷胁迫下基因表达差异，发现有866个基因存在着差异表达，占全部基因的

3.7%。其中上调表达的有612个，下调表达的有254个。基因聚类分析表明，这些差异基因

主要涉及了各种代谢途径、离子转运、信号转导、转录调控和与其他一些与生长发育有关的

生命过程。Moseley等[31]对莱茵衣藻(Chlamydomonas reinhardtii L.)野生型和psr1突变型细

胞在低磷和正常供磷下的cDNA微阵列分析发现，PSR1不仅控制着低磷水平下的电子传递，

同时还涉及到了光合作用、细胞质和叶绿体翻译过程、分子伴侣和蛋白酶等相关基因。同时

还在野生型细胞中发现了与硫代谢有关的基因，表明PSR1可能还与硫的吸收有关。Muller[24]

等利用包含21 500个基因的拟南芥基因芯片研究了低磷、蔗糖培养及互作下基因差异表达情

况。研究发现，在磷饥饿下，分别有171和16个基因存在着上调和下调表达；而在低磷加蔗

糖共培养的条件下，分别有337个基因诱导表达，307个基因的表达受到抑制。这些基因包括：

(1) 一些与磷吸收有关的新的后选基因；(2) 一些与磷信号相关的转录因子和信号蛋白；(3) 

早先研究发现的一些与糖响应有关，但同时也受磷饥饿的调控基因；(4) 早先研究发现的受

磷饥饿调控，同时也对蔗糖做出响应的基因。研究还发现，150多个基因协同和对抗性地受

到两个环境因子的调控。由此表明植物磷素代谢和碳素代谢之间的关系是非常密切的，某些

基因的在两种环境因子协同作用下的调控要比单个因子作用要重要得多。Hernandez等[27]利

用代表2 212个单基因的cDNA微阵列研究大豆低磷胁迫下根系基因差异表达情况，126个基

因参与了低磷胁迫响应过程，其中有62%的基因受低磷胁迫的诱导。该研究同时还利用含372

个转录因子的转录因子(TF)微阵列分析了在低磷胁迫下的表达，结合RT-PCR技术发现了17

个TF因子存在着差异表达。包括MYB因子在内的4个TF因子，受到低磷胁迫的诱导。Carlos 

[26]等采用玉米寡核苷酸芯片对低磷胁迫处理1、3、6和10 d的玉米幼苗进行了基因差异表达

分析，该芯片包含了到目前为止最新的玉米基因组全部基因。研究发现了1 179个差异表达

的基因，其中上调表达的820个，下调表达的363个。这些基因同样涉及到了各种代谢、信号

转导和发育等生命过程。 

1.1.3 基因芯片在植物低钾胁迫基因表达中的研究进展   

在过去，与植物氮和磷的研究相比，植物钾素营养的研究并不是很多。而基因芯片在植

物低钾胁迫基因表达中的研究同样存在这样的问题。Armengaud等[32]利用拟南芥全基因组基

因芯片研究了拟南芥根系和叶片在低钾处理后恢复供钾过程中的基因表达情况，研究发现在

恢复供钾2 h的根系有387个基因存在差异表达；而茎叶中仅为24个，但随着恢复时间增长为

6 h，其差异表达基因迅速增加为799个。由此表明，根系在对钾营养的响应过程中比茎叶更

为迅速，这是可以理解的，但这种调控网络在短时间内会迅速扩展到其它组织。基因的聚类
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表明，这些差异表达基因涉及了各种代谢(如多胺代谢等)、离子转运(如高亲和力钾转运子

HAK5、氮转运子NRT2.1)、细胞防御(如 jasmonic acid合成相关基因)和信号转导(Ca2+ 

Signaling)等过程。 

1.1.4 基因芯片在植物硫胁迫基因表达中的研究进展   

    Nikiforova等[33]利用含有7 200个基因的cDNA微阵列，分析了硫饥处理6、10和13 d的拟

南芥幼苗，共检测到1 507个差异表达的基因，其中632个基因诱导表达，这些上调表达的基

因中，除与硫代谢有关外，还包括黄酮类化合物、生长素和茉莉酸(JA)等合成途径中的某些

基因，并推测这些基因可能参与了植物硫饥饿胁迫的响应过程。Akiko等[34]利用拟南芥基因

芯片(Affymetrix, Santa Clara, CA，8000 genes)对拟南芥硫转运子SULTR1;2突变型和野生型进

行了低硫胁迫下基因表达的比较分析。研究发现，突变型与野生型相比，分别检测出28个上

调和下调表达的基因。这些基因涉及了硫的吸收与利用、硫的次级代谢和氧化胁迫反应等过

程。Hira等[35]利用能代表拟南芥9 000个基因，来源于13 000条EST序列的Macroarray基因芯

片分析了拟南芥在无硫介质培养48 h后的基因表达情况，结果表明，分别有216和282条EST

序列在叶片和根系中上调表达；276和690条ESTs序列在叶片和根系中下调表达。这些差异

表达的基因主要包括：(1) 5’-腺苷酰磷酸硫酸酯还原酶基因(5’-adenylylphosphosulfate 

reductase , APR2)；(2) 茉莉酸(JA)合成过程的相关基因，如AtLOX2和OPR1；(3) 核酸结合

蛋白和转录因子；(4) 光合作用和呼吸作用等过程的某些基因；(5) 逆境胁迫响应基因，如

Ccr2等；(6) 硫的同化与转运相关基因。许多基因都与前人的研究结果相一致。该研究同时

还进行了O-乙酰丝氨酸(OAS)与硫饥诱导基因表达的比较分析，发现存在正向的相关性，表

明OAS可能在硫饥胁迫下分子水平的适应性反应过程中扮演着重要的角色。 

转录组水平与代谢组水平相结合已在植物硫素营养研究中得到了应用，Hoefgen等[36]做

了较为详细的综述。通过比较分析，能够较为准确和全面地了解低硫胁迫下基因的响应过程。

Hira等[37]同样利用能代表拟南芥9 000个基因，来源于13 000条EST序列的Macroarray基因芯

片，并结合包含3 000个蛋白点的代谢组芯片研究了氮、硫及其互作下拟南芥转录组与代谢

组差异表达情况。研究结果主要表现在以3种形式：(1) 长时间的低硫、低氮及互作下其转

录组和代谢组之间表现出差异表达的一致性；(2) 转录组和代谢组的表达在长时间和短时间

低硫处理下存在着差异；(3)  OAS，硫代谢过程中一个关键调控因子[35]，在低硫胁迫下的

转录组与代谢组变化上存在着一致性。该研究揭示了氮、硫在代谢过程中的相互作用，利用

代谢组证实了OAS作为低硫胁迫响应的关键调控因子的真实性。 

1.1.5 基因芯片在植物铁、锌缺乏下基因差异表达中的研究进展   
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    Negishi等[38]利用水稻8 987条EST序列制备的cDNA微阵列研究大麦铁缺乏下根系基因

的差异表达，检测到有大约200个基因受到铁缺乏的诱导。大约50个基因在白天和晚上存在

着差异表达，其中5个基因经Northern验证了其表达的真实性，这5个基因涉及了麦根酸(MA)

的分泌过程，而MA的分泌是禾本科植物应对铁缺乏的重要特征[39]。在这些诱导表达的基因

中，还发现了与甲硫氨酸合成和通过Yang循环的再利用过程有关的基因，这些都在MA的合

成中具有重要的作用。O'Rourke等40]采用了包含9 728个大豆根系ESTs序列的cDNA微阵列比

较分析了大豆铁高效(Fe-efficient)和铁低效((Fe-efficient)近等基因系(NIL)间基因表达的差

异，在低铁环境下检测到43个基因，而在正常供铁环境未检测到差异基因。研究进一步发现，

57%的差异基因与已知的胁迫响应基因存在序列相似性。鼠耳芥(Arabidopsis halleri)与拟南

芥(Arabidopsis thaliana)是近缘物种，前者被认为具有较高的茎叶锌累积能力。Becher等[41]采

用拟南芥基因芯片并以拟南芥作为对照，研究了正常和低锌浓度处理4 d的鼠耳芥地上部基

因表达情况。研究发现的主要差异表达基因为：(1) 与拟南芥ZtAIP6高度相似的Zn/Fe 转运

子，在细胞锌吸收系统中起主要作用；(2) P-Type 金属ATP酶；(3) 阳离扩散因子，

ZAT/AtCDF1; (4) nicotianamine合成酶，AtNAS3。研究结果表明了鼠耳芥耐低锌胁迫的策略

可能表现在一些保持细胞内锌稳定的基因的持续性表达，同样的结果在Weber等[42]的研究中

也得到了证实，这对研究模式植物拟南芥锌胁迫下基因表达具有重要的指导作用。天蓝遏蓝

菜(Thlaspi caerulescens L.)被认为具有较高的锌积累能力，但并不表现出毒害症状，由此表

明可能存在着某种特殊的调控机制。van de Mortel等[43]利用Agilent 拟南芥基因芯片研究了

拟南芥和天蓝遏蓝菜(Thlaspi caerulescens L.)在不同锌浓度下基因的表达情况，研究发现，

在低Zn处理后再补充的过程中，分别有608和352个基因在拟南芥和天蓝遏蓝菜(Thlaspi 

caerulescens L.)中存在着3倍以上的差异表达。在拟南芥中，仅有14%的基因与锌胁迫响应有

关。在正常、低和高锌浓度下，拟南芥和天蓝遏蓝菜(Thlaspi caerulescens L.)之间有超过2 200

个基因存在差异表达，这些基因涉及了保持细胞金属自身稳定、非生物胁迫响应和木质素合

成等过程。 

1.2 基因芯片在铝毒和砷毒胁迫下基因表达研究进展    

环境中过多的的铝和砷等离子将会对植物造成毒害，基因芯片技术已应用到探明植物耐

铝、砷等离子胁迫的响应机制，发掘胁迫响应的关键基因[44, 45]等研究领域。Guo等[46]利用两

个小麦近等基因系根系构建铝毒胁迫下SSH文库，共1 065个假定基因用于制备cDNA微阵

列。该研究分析了两近等基因系在铝毒胁迫处理7个时间点(15 min~7 d)的基因差异表达情

况，发现包括铝毒胁迫诱导的苹果酸转运子1、β-葡萄糖苷酶和磷酸稀醇式丙酮酸羧化酶等
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28个基因在耐Al近等基因系中诱导表达；而一系列包括与氮、硫和铁饥饿相关基因如分子伴

侣类似物、氮调控等基因在铝毒敏感近等基因系中诱导表达。该研究表明了在铝毒胁迫下，

这些在耐铝毒近等基因系中诱导表达的基因可能对耐铝毒起着重要作用。Chandran等[44]采用

包含16 000个基因作为探针的寡核苷酸微阵列分析了苜蓿铝毒胁迫下的基因差异表达情况，

检测到2 782个基因存在着差异表达，其中分别有324和267个基因存在2倍以上的上调和下调

表达。上调表达的基因主要与细胞壁修饰和逆境胁迫有关；而下调表达的基因主要在初级和

次级代谢、蛋白质合成与加工、细胞循环等过程发挥作用。该研究还发现9个在根系成熟区

域表达的基因可能在耐铝过程中具有重要的作用。Houde和Diallo[47]以4份小麦近等基因系(2

份耐Al和2份铝敏感近等基因系)为材料，结合Affymetrix小麦全基因组芯片共发现83个基因

对铝毒胁迫做出响应，其中25个与耐铝性有关，主要是ALMT-1苹果酸转运子、谷胱甘肽S-

转移酶、草酸氧化酶、果糖1,6二磷酸酶、细胞色素P450单加氧酶、纤维素合成酶、Zn指转

录因子、抗病反应蛋白等。这些与Al胁迫相关基因的发现有助于阐明植物耐Al毒胁迫的分子

机制。 

Abercrombie等[45]对砷毒胁迫下的拟南芥进行了转录组分析，发现与抗氧化相关基因(如

超氧化物歧化酶基因，SOD、过氧化物酶，POD等)的表达在砷毒胁迫响应过程中扮演着重

要的角色。研究发现，叶绿体Cu/Zn超氧化物歧化酶基因、Cu分子伴侣等在受砷毒胁迫的诱

导表达的同时，铁 SOD的表达却受到抑制。而大部分受砷抑制的基因却受磷饥的诱导，推

测其可能在植物磷饥条件下，扮演了磷的某些角色。该研究为今后研究植物砷毒胁迫响应的

分子机制提供了一定的参考。 

1.3 基因芯片在植物病、虫害胁迫下基因表达研究进展 

    在植物和环境中生物因子(昆虫、微生物、病毒等)的长期进化过程中，保持着一种动态

的平衡关系。但是随着环境的恶化和生物多样性的降低、栽培品种遗传基础狭窄和单一等问

题日益严重，植物病虫害对植物的危害有加大的趋势。从目前的研究来看，单纯的筛选抗病

虫品种已变得越来越困难，而生物技术手段的运用为我们进行抗病育种指明了新的方向。但

是，植物的抗病(虫)机制是非常复杂的，只有阐明了这种复杂的防御机制，明确了抗病(虫)

途径中的关键基因，才能为今后利用基因过程手段改良植物的抗病(虫)打下基础。目前，基

因芯片技术已在植物的抗病(虫)分子机制研究中得到了运用[48~50]。 

1.3.1 基因芯片在植物病害胁迫下基因差异表达中的研究进展    

以往的研究发现，植物抗病性与信号转导途径有关，Schenk等[51]利用cDNA微阵列研究

了拟南芥在芸苔链格孢菌浸染和水杨酸、甲基化茉莉酸等抗病相关信号分子处理下的基因表
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达情况。在受芸苔链格孢菌浸染的拟南芥叶片中发现上调表达的基因168个，下调表达的基

因39个，其中包括一些已知的抗病相关蛋白。同样，在水杨酸、甲基化茉莉酸和乙烯处理下

也分别检测到192、221和55个基因上调表达。进一步分析表明，在受病菌诱导表达的大多数

基因同时也受到一种或多种处理的诱导，这进一步印证了植物抗病性与这些信号分子的密切

关系。同样，Martin等[49]采用ATH1全基因组基因芯片系统性地研究了拟南芥受丁香假单孢

菌、芸苔链格孢菌浸染以及３种虫害胁迫(以下阐述)下基因表达与水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)

和乙烯(ET)等抗病信号分子之间的联系。结果表明，在不同病菌浸染和虫害胁迫下，一部分

诱导表达的基因存在差异，另一部分则表现出一定的相似性。如在受芸苔链格孢菌、纹白蝶

(Pieris rapae)和西花蓟马(F. occidentalis)浸染或攻击诱导表达的基因中，有超过50%同样受丁

香假单孢菌浸染的诱导表达。这些基因中同样涉及到水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)和乙烯(ET)等

信号转导过程。Rinaldi等[52]利用cDNA微阵列研究了青杨叶锈病菌接菌48h后杨树基因的表

达，共检测到1 730个差异表达的基因，其中3倍以上上调表达的有150个，3倍以下下调表达

的62个。其中涉及了R基因的表达、R基因的靶向基因的表达，如肌醇-3磷酸合成酶以及病

程相关蛋白。该研究同时还发现了一些上调表达但功能未知的基因。 

植物与病原菌之间的组织相容性(Compatibility)是病原菌对抗植物的防御系统并吸收营

养的过程，其中最关键的过程是植物吸器分化(Haustorium’s differentiation)。Fabro等[50]研究

了拟南芥受白粉病菌(Golovinomyces cichoracearum)浸染后吸器形成过程的基因表达情况，

研究发现了一些参与水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)信号途径的新的调控基因，其上调表达情况导

致水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)含量的增加，从另一个方面反应出水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)在植

物抗病中的作用。另外，双生病毒(Geminiviruses) 是一类利用寄主植物的DNA复制酶复制

自身遗传物质的单链DNA病毒，甘蓝菜曲叶病毒(Cabbage leaf curl virus, CaLCuV)就是其中

一类。Ascencio-Ibanez等[53]利用拟南芥ATH1基因芯片研究了拟南芥受CaLCuV浸染12 d后的

基因表达情况，共检测到差异表达基因5 365个。数据分析表明，CaLCuV诱发了与抗病有关

的水杨酸(SA)信号途径，同时还有部分基因涉及到以下几个方面：(1) 细胞程序性死亡；(2) 

基因毒物胁迫；(3) DNA修复；(4) 细胞复制相关基因。 

1.3.2 基因芯片在植物虫害胁迫下基因差异表达中的研究进展    

Puthoff等[48]利用拟南芥基因芯片分析了拟南芥在不同的胞囊线虫属的作用下的基因表

达情况，128个基因在甜菜胞囊线虫作用下存在差异表达，而在大豆胞囊线虫的作用下仅检

测到12个，这12个基因也同时受到甜菜胞囊线虫诱导或抑制。该研究结合RT-PCR技术对这

些基因做了进一步分析，表明了某些差异表达基因参与了植物抗虫寄生过程。Martin等 [49]不
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仅利用基因芯片研究了拟南芥抗病反应过程中的基因表达，同时也做了纹白蝶(Pieris 

rapae)、西花蓟马(F. occidentalis)和桃蚜(Myzus persicae)危害过程中的基因表达情况研究。

结果也表明了水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)和乙烯(ET)等信号转导途径在拟南芥抗虫反应过程中

的重要作用。值得注意的是，茉莉酸(JA)合成过程受虫害的诱导要明显高于受病害的诱导，

其中一些基因还具有虫属专一性。取食韧皮部的昆虫对植物伤害较小，能够长期间的与植物

相互作用。利用基因芯片发现了一些专以韧皮部为食的昆虫在危害的过程中也会对水杨酸

(SA)、茉莉酸(JA)和乙烯(ET)等信号转导途径产生影响，由此表明，这些信号转导途径在植

物与这类昆虫相互作用的过程中具有重要的作用[54]。Kempema等 [55]利用Affymetrix ATH1

拟南芥基因芯片研究了拟南芥在被银叶粉虱(Silverleaf whitefly)取食韧皮部过程中的基因表

达情况，共检测到700个上调和556个下调表达的基因。研究进一步表明，其中涉及次级代谢

和防御过程的基因与咀嚼性昆虫，如蚜虫对拟南芥的作用是不同的。 

植物在病虫害作用下，其防御系统可以简单地分为两部分，第一是某些共同的防御途

径，如水杨酸(SA)、茉莉酸(JA)和乙烯(ET)等信号转导途径，对阐明植物抗病虫胁迫的分子

机制具有重要的指导作用；也存在某些病害或虫害专一的调控网络，某些专效性基因的表达

可能更为关键。 

1.4 基因芯片在植物盐胁迫下基因差异表达研究    

土壤含盐量过高影响植物的生长、发育，造成作物产量的下降，严重时将对植物的生存

构成威胁。植物耐盐的分子机理一直是人们研究的热点，基因芯片的应用为阐明植物的耐盐

分子机理提供了可能。Jiang等 [56]采用包含23 686个拟南芥基因的cDNA微阵列分析了盐胁

迫处理6 h, 24 h, 和48 h后根系的基因表达情况，分别检测到2,433和2,774个基因受盐胁迫的

诱导和抑制。该研究除了得到一些与胁迫有关的基因外，还包括以下基因的作用：(1) 一些

转运子家族，如MATE、LeOPT1-like；(2) 信号分子，如PERK激酶、MLO-like 受体；(3) 碳

水化合物活性酶，如XTH18；(4) 转录因子，如ZIM家族、WRKY和NAC；(5) 其他蛋白，

如4CL-like、COMT-like、LOB-Class 1。该研究有助于完善植物耐盐胁迫的调控网。Zhou等 

[57]采用包含36 926个基因的寡核苷酸微阵列分析了盐胁迫下茎、旗叶和花序的基因表达情

况。分析结果表明，除少数重叠的基因外，多数基因对盐胁迫响应都表现出组织特异性，包

括一些转录因子和细胞信号分子。 

利用近缘物种或同一物种的不同耐盐基因型能够较好地阐明植物耐盐机制，特别是利

用一些遗传背景相似，只有部分基因存在差异的基因型，如重组自交系，近等基因系以及近

缘关系较近的物种。早在2001年，Kawasaki[58]等利用1个水稻耐盐基因型和1个敏感基因型
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研究了盐胁迫15 min到1周的转录组变化情况。发现耐盐基因型在不同时间点感受盐胁迫要

早于敏感基因型，在胁迫的早期，蛋白合成与转换增加，而处理后期则表现为一些胁迫相关

基因的诱导。Taji等[59]采用拟南芥基因芯片比较了盐芥和拟南芥在盐胁迫下的基因表达情

况，研究表明，在250 mmol/L NaCl胁迫下，盐芥中只有少数基因存在差异表达。值得注意

的是，与拟南芥相比，盐芥甚至在无盐胁迫条件，一些通常情况下被认为是胁迫诱导表达的

基因如Fe-SOD、P5CS、PDF1.2、P-protein、AtNCED、b-glucosidase和SOS1等基因也高度表

达。因此推测盐芥具有较高的耐盐性可能与这些胁迫诱导响应基因在盐芥内持续性表达有

关。Walia等[60]以两份耐盐性差异较大的水稻重组自交系(RIL)为研究材料，利用包含55 515

探针的水稻基因组芯片研究了营养生长期盐胁迫下水稻基因的表达。研究结果发现，敏感基

因型诱导表达的基因要多于耐盐基因型，其中涉及到了核黄素合成途径的基因。在两基因型

中同时发现了细胞壁合成基因的差异表达，表明细胞壁重建在植物耐盐胁迫适应性过程中的

具有重要作用。禾本科作物大麦和水稻在盐胁迫基因表达上也进行了比较分析，Ueda等 [61]

采用大麦cDNA微阵列分析了水稻和大麦在盐胁迫1 h和24 h后的基因差异表达情况，以期阐

明大麦和水稻在耐盐差异上的分子基础。研究发现，在盐胁迫1 h和24 h后，一些基因仅在大

麦中上调表达，在水稻中并无表达。叶片含水量在胁迫10 h后降低，但是在处理24~48 h后仅

在大麦中开始恢复，同时发现Na+在大麦中的转运也要比在水稻中有效得多。结合其他研究

结果发现，这种差异主要是由与胁迫有关的基因在大麦中持续性诱导表达有关。如质膜蛋白

3和无机焦磷酸化酶在盐胁迫的大麦中持续表达，而在水稻上是瞬时表达。该研究结果有助

于阐明大麦在耐盐性上优于水稻的分子基础，也为今后改良水稻的耐盐性奠定了一定的基

础。 

1.5 基因芯片在植物干旱缺水迫下基因差异表达研究中的应用   

干旱胁迫影响植物的正常生长和作物产量的提高，在干旱胁迫下，植物会主动采取相应

的适应性变化来应对干旱胁迫。但是，人们对植物复杂的抗旱机制的认识还不十分清楚。 

Ozturk等[62]利用cDNA微阵列研究了大麦干旱胁迫下基因表达情况，有15%的转录签受到干

旱的诱导或抑制，上调表达的转录签中主要涉及到了茉莉酸合成相关基因、类金属硫蛋白、

晚胚胎期丰富(late-embryogenesis-abundant, LEA)基因、ABA相关基因等。多个基因参与了胁

迫响应与信号转导过程。Oono等 [63]采用包含7 000条cDNA的微阵列研究了拟南芥脱水胁迫

后的水合过程的基因表达情况，检测到152个水合诱导基因，并与脯氨酸和水淹诱导基因表

达过程相似。有58个基因包含ACTCAT序列，该序列同时存在于脯氨酸和低渗透压胁迫响应

基因的启动子区域，表明ACTCAT是在水合诱导基因表达中的主要的顺式作用元件。基因的
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功能分析还发现这些基因不仅在胁迫恢复中发挥作用，同时植物的恢复生长过程中也很重

要。Roche [64]等采用主要包含代谢和信号转导过程的800条cDNA克隆所制备的微阵列做了以

下系统分析：(1) 耐旱基因型和敏感基因型在干旱条件下基因的差异表达；(2) 叶片和胚在

干旱胁迫下基因的差异表达。结果表明，在不同基因型和器官中共检测到409个差异表达的

基因，这些差异基因的表达在耐旱基因型和敏感基因间表现出对立的关系，表明了耐旱基因

型相对敏感基因型耐旱的原因在于某些基因在质上的差异表达，而非量的差异。研究还发现，

与氨基酸和碳水化合物代谢、信号转导等过程有关的基因在干旱胁迫下的胚中诱导表达，而

在叶中是抑制表达，说明生殖器官和营养器官在响应干旱胁迫上是不同的。 

1.6  基因芯片在植物低温迫下基因差异表达研究中的应用    

基因芯片和cDNA微阵列已在许多植物的低温胁迫基因表达研究中得到了应用。Seki等

[65]采用多个逆境胁迫下得到的cDNA文库制备的cDNA微阵列研究了对低温胁迫的基因响

应。研究发现，19个cDNA探针受到低温胁迫的诱导，其中10个基因是以前没有报道过的，

2个基因作用于与低温胁迫诱导有关的DREB1A因子。低温驯化(Cold acclimation)是高等植物

耐低温胁迫的一个重要现象，以前的研究已经证实了低温驯化过程与CBF转录因子的活化诱

导有关[66]。Fowler等 [67]利用大约8 000个转录组芯片研究了拟南芥低温胁迫的基因响应，共

检测到306个差异表达基因，218个上调表达，88个下调表达。在差异表达的基因中，有12%

的基因属于CFB转录因子的成员，28%不受CFB因子的调控。研究还发现了48个是已知或推

测的转录因子。两个基因，RAP2.1和RAP2.6 分别受CFB表达的激活，推测其可能参与了CFB

调控子的亚调控。这些研究结果为阐明植物的耐冷性的分子机制提供重要参考。Yamaguchi

等[68]研究了水稻花药小孢子时期在低温胁迫下基因差异表达情况，在8 987个cDNA克隆中共

检测160条存在差异表达。经RT-PCR验证后发现3个新基因在低温胁迫后发生了显著的变化。

Dhanaraj等 [69]采用cDNA微阵列分析了蓝莓(Vaccinium section Cyanococcus)在大田和室内的

耐低温胁迫研究发现，上调表达的基因在冷室中要比大田的要多，有些基因仅在室内被诱导

表达，比如与抗胁迫相关的基因，一些编码糖酵解和TCA循环的酶类和一些与蛋白质合成相

关的酶类。而仅在大田环境被诱导表达的酶类主要与光胁迫有关，因此表明在进行模拟冷胁

迫时，不同环境下所得到的结果是有差异的，在以后的试验中应加以考虑。Kaplan等[70]等结

合转录签与代谢签相结合的方法，研究了拟南芥在冷驯化过程的基因表达与代谢变化情况，

揭示了在冷驯化过程中一些代谢途径通过某些基因的差异表达而发生改变，以及在耐冷性中

的重要作用。 

1.7  利用基因芯片研究miRNA在植物逆境胁迫下的表达    
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miRNA是一类长度大约为19~21nt的内源的调控RNA，已有的研究表明，miRNA在调控

植物的生长发育与应对逆境胁迫中具有重要的作用[71~73]。克隆和生物信息学预测是研究植

物逆境miRNA常用方法，近年来， miRNA芯片作为基因芯片新的类型，在研究植物逆境

miRNA表达中得到了应用。zhou等[74]利用miRNA基因芯片从拟南芥植株中筛选与UV-B辐射

相关的miRNA，并提出新的生物信息学方法来验证得到的与UV-B辐射有关的miRNA和它们

在基因表达调控中的功能。该研究得到了21个miRNAs，分别属于11个miRNA基因家族，这

些miRNA基因均受UV-B辐射的正调控。对这些miRNA的靶基因预测后发现，这些与UV-B

辐射有关的miRNA可能参与了与微管细胞的分化、微管的发育、分生组织的形成和侧根形

成等生理过程中的生长素(Auxin)信号传导过程。但要阐明这些由miRNA介导的抗UV-B辐射

的分子机制，有待于进一步的研究。Liu等[75]采用miRNA微阵列结合RT-PCR技术分析了拟

南芥在高盐、干旱和低温胁迫下miRNA的表达情况，共检测到14个胁迫诱导的miRNA，其

中受高盐、干旱和低温诱导的miRNA分别有10、4和10个。miR168, miR171和miR396同时受

3种胁迫的诱导。这些结果有助于今后阐明miRNA在植物胁迫响应过程中的调控作用。 

2  结 语   

养分、病虫害、干旱、低温、高盐和元素毒害胁迫是目前影响作物产量的主要环境因素，

基因芯片技术除了在研究这些环境因子对植物的影响外，也应用到了其他胁迫在影响植物基

因差异表达[76~78]。许多研究结果表明，植物抗逆的复杂程度远远超过了人们的想象。单纯

从个别基因或层面去研究难以揭示这些复杂的机制。但是，近年来，结合基因组水平、蛋白

组学和代谢组学等学科为一体的系统生物学的发展为研究植物的抗逆性提供了可能，而基因

芯片和微阵列技术是系统生物学研究的基本技术，因为从转录水平入手是最基础最直接的研

究基因的表达。在运用基因芯片研究植物逆境基因响应过程中，实验材料的选择同样重要。

从目前的研究趋势看，选用那些遗传基础相似或相近，但在性状表现上存在较大差异的材料

如近等基因系(NIL)、重组自交系(RIL)的应用。同时，模式植物的研究也能为其他作物的研

究提供借鉴，特别是转录组水平上的比较研究是今后基因芯片研究的重要方向之一。随着许

多作物全基因组测序的完成，许多以前未知序列(可能包含某些基因)也能作为芯片探针进行

检测，弥补目前许多作物芯片探针数不足的缺点。我们深信，随着基因组学、蛋白质组学、

代谢组学和生物信息学等学科的发展与结合，作物对逆境胁迫的抗性机制将一一被阐明。此

时，借组分子生物学技术和基因工程手段提高作物的抗逆能力将变得越来越普遍。 
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