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干旱对水稻生物钟基因和干旱胁迫响应基因每日节律
性变化的影响 

李佳，刘运华，张余，陈晨，余霞，余舜武 
上海市农业生物基因中心，上海 201106 

摘要: 内源生物钟的节律运动不仅调控植物的生长发育，而且在调控植物响应和适应环境过程中发挥重要的作

用。为了解水稻(Oryza sativa L.)干旱胁迫响应基因和生物钟基因在干旱条件下每日表达变化情况，本文利用实

时荧光定量 PCR 方法研究旱稻品种 IRAT109 在干旱胁迫下相关基因的表达变化。结果表明，干旱胁迫导致早

晨生物钟基因 OsPRRs、OsLHY 和 OsZTL1 的表达量显著下降，振幅减弱；同时导致夜晚生物钟基因 OsTOC1、

OsGI 和 OsELF3 整体表达量升高，振幅增强，但对 OsFKF1 基因影响不大。同样，大部分水稻干旱胁迫响应

基因在干旱胁迫后整体表达量显著升高，但 OsDST 基因表达量下降；同时大部分抗逆基因周期性表达被扰乱，

但 OsCIPK12、OsCDPK7 和 OsDREB1A 依然保持 24 h 内震荡。本研究结果表明干旱胁迫能影响生物钟元件的

基因表达，这种互相影响改变了部分基因每日的震荡变化。 

关键词: 干旱；水稻；生物钟基因；胁迫响应基因 

Drought stress modulates diurnal oscillations of circadian clock 
and drought-responsive genes in Oryza sativa L. 
Jia Li, Yunhua Liu, Yu Zhang, Chen Chen, Xia Yu, Shunwu Yu 
Shanghai Agrobiological Gene Center, Shanghai 201106, China 

Abstract: Endogenous circadian rhythms play a key role in regulating plant growth and development, and in al-

lowing plants to respond and adapt to changing environments. To understand how drought regulates upland 
rice(Oryza sativa L.) IRAT109, we examined the expression levels of circadian clock and drought-responsive genes 
through real-time PCR. The results revealed that, first, drought reduced the relative expression level and amplitude of 
peak expression of several morning circadian clock components (such as OsPRRs, OsLHY and OsZTL1), increased the 
relative expression level and amplitude of some evening circadian clock components (such as OsTOC1, OsGI and 
OsELF3), but did not influence OsFKF1. Secondly, the relative expression level of most drought-responsive genes 
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was generally increased, except for OsDST, a negative regulator. Lastly, expression rhythms of most 
drought-responsive genes were disturbed, but not that of OsCIPK12, OsCDPK7 and OsDREB1A. The results indicate 
that drought stress modulates the expression of circadian clock components and the interplay regulates diurnal oscil-
lations of relative genes.  

Keywords: drought stress; Oryza sativa L.; circadian clock genes; stress responsive genes 

地球自转引起日照长度和温度的变化，由此植

物形成了生物钟现象，即以近 24 h为周期的节律现
象(circadian rhythm)。早在 1720年，De Mairan等[1]

率先在植物中报道了节律的存在，将正常生长的含

羞草(Mimosa pudica Linn.)转移到持续黑暗条件下，
含羞草叶片的开闭仍然保持着如同昼夜周期下的规

律性。这种机制受植物内在生物钟控制，它能以 24 h
为周期调控生物活动，将植物内在的生理节奏和环

境相协调，不仅能够促进植物生长发育，也可以增

强植物对环境的响应性 [2]。生物钟的研究经历了漫

长的发展后，目前已经建立起了模式植物拟南芥

(Arabidopsis thaliana)生物钟研究系统。植物的生物
钟系统由 3 部分组成：第一部分是输入途径(input 
pathway)，红光受体 PHY (phytochrome)和蓝光受体
CRY (cryptochrome)以及其他可能存在的未知组分
将自然界光、温度、非生物胁迫等环境信号的变化

传递给第二部分，即生物钟核心振荡器 [1]。目前，

拟南芥的生物钟基本结构包含多个转录调控模块，

两个含有单 MYB(myeloblastosis)结构域的转录因 
子——CCA1(circadian clock-associated 1)/LHY(late 
elongated hypocotyl)，以及属于 PRR(pseudo-response 
regulator)蛋白的 TOC1(timing of Cab expression 1)组
成了最初的核心调控元件[2,3]。其中 CCA1/LHY在早
晨表达，能够抑制晚间组分 TOC1的表达，而 TOC1
反过来又能抑制 CCA1/LHY 的表达[4,5]。其他 PRR
家族成员(PRR5、PRR7和 PRR9)能够结合到 CCA1/ 
LHY 的启动子上抑制它们的表达[6]，而 CCA1/LHY
反过来以激活的方式通过直接结合在 PRR7和 PRR9
的启动子上促进二者的表达 [7]。此外，晚间复合体

(EC)由 ELF3(early flowering 3)、ELF4和 LUX(Lux-
Arhythmo)组成，会抑制白天生物钟基因 PRR9的表
达[8, 9]。上述不同模块间都可以通过 TOC1的抑制功
能来实现基因每日周期性变化 [4]。随后发现新的成

员 GI(gigantea)、ZTL(zeitlupe)和 COP1(constitutive 

photomorphogenesis1)参与或调节生物钟基因回路，
转录抑制或激活、磷酸化、泛素化等转录后修饰等

调节方式形成了一个复杂的多回路调控网络[10, 11]。

第三部分输出途径(output pathway)则表现为生物钟
参与调控植物体一系列生理进程，包括气孔开度、

光合作用、茎干伸长、开花时间、叶片运动以及对

非生物胁迫响应，使植物体近 24 h节律与外界环境
条件(光、温度周期)达到时间和空间的同步。生物钟
调节机制能够增强植物对逆境的抵御能力，并且能

及时地给予适当的响应。这种实时调控能够精确计

算最大化反应的时间，为植物代谢效率最大化提供

了有效的方式，增强了植物对环境的适应性[2,12]。 
生物钟基因在植物进化中非常保守，依据拟南

芥已经克隆的生物钟基因，Murakami 等 [13]在水稻

(Oryza sativa L.)中克隆出拟南芥核心生物钟基因的
同源基因。他们发现在水稻幼苗中，OsCCA1 的表
达存在 24 h周期震荡性，在早晨达到峰值。水稻中
有 5个不同的 PRRs蛋白，分别对应拟南芥的 PRRs
蛋白(PRR1/3/5/7/9)，其中 OsTOC1/OsPRR1 与拟南
芥中的 TOC1/PRR1高度同源，在水稻中的表达存在
节律性，在傍晚达到表达高峰。2003 年 Murakami
等[14]报道了 OsPRR73、OsPRR37、OsPRR95、OsP-
RR59 与 OsPRR1 一起，依次出现转录水平的波峰，
就像音乐会五重奏。拟南芥 ZTL/LKP2(lov kelch 
protein2)蛋白参与降解 PRR1，FKF1(ZTL 的另一同
源基因)参与调控开花时间。水稻中有 3种 ZTL的同
源基因——OsZTL1、OsZTL2 和 OsFKF1，其中 Os-
ZTL1 和 OsZTL2 在水稻中全天表达，没有周期波动
性，而 OsFKF1 表达存在 24 h 节律性。2002 年
Hayama等[15]证明水稻中存在拟南芥 GI基因的同源
基因 OsGI，OsGI 参与水稻开花的光周期调控，且
调控全基因组水平基因的表达节律，是水稻生物钟

的核心组分之一。OsELF3 则通过 T-DNA 插入鉴定
与拟南芥 ELF3基因同源的基因，其中 OsELF3-1影
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响花期并参与生物钟调控[16]。 
最近的研究表明，生物钟和植物响应逆境胁迫

之间存在紧密的联系。Seo等[2]提出生物钟参与多种

逆境胁迫。ABA(abscisic acid)作为重要的植物激素
在植物响应渗透胁迫时发挥重要作用，而生物钟基

因 TOC1与 ABA调控基因有很大一部分重叠，TOC1
能够结合到 ABA响应基因启动子上抑制 ABAR(ABA 
related)、CBF(C-repeat binding factor)、ABI3(ABA 
insensitive3)等基因表达，但这些基因的表达又能促
进 TOC1的表达，这样形成一个调控环来调控 ABA
信号[17]。另一个生物钟基因 TIC(time for coffee)调控
植物代谢和胁迫信号通道来优化植物应对周边环境

压力[18]。在盐胁迫下调控花时生物钟蛋白 GI被降解，
释放与其互作的 SOS2(salt overly sensitive 2)激酶来
启动抗盐反应，可以部分解释为什么盐胁迫下常常

花期推迟[19]。而在冷胁迫中，CCA1/LHY 作为正调
控因子，PRR9/7/5 作为负调控因子来共同调控抗冷
基因 CBF 的表达[2,20]。Liu 等[21]通过 ChIP-seq 技术
发现 PRR7的靶基因很大一部分与抗旱相关，而 prr
三突变体影响了 ABA 调控基因表达量的周期变化
并增强抗旱性，进一步说明 PRR7 负调控植物干旱
和 ABA响应基因。Marcolino-Gomes等[22]通过定量

实验发现干旱胁迫导致部分大豆生物钟基因表达节

律的振幅或相位发生变化，表明生物钟基因与干旱

胁迫反应之间存在互作。但是，水稻中生物钟与干

旱胁迫之间的关系仍鲜有报道。 
干旱是影响作物产量的重要因素，水分缺失严

重影响植物发育，导致植物发生一系列分子和生理

变化。目前，已有大量关于干旱胁迫的信号转导分

子链和相关基因克隆的报道，并发现了一些重要的

抗旱基因[23]。干旱胁迫的转录因子包括 DREB (de-
hydration responsive element-binding factor)、bZIP 
(basic leucine zipper)、锌指蛋白（zinc-finger proteins）
和 NAC (NAM-ATAF-CUC2)，对其功能的研究有望
提高作物的抗旱性[23~25]。许多植物种类中的 DREBs/ 
CBFs 家族已经被证实能够提高植物耐旱性，水稻
OsDREB1A过表达植株和 OsDREB2A过表达植株都
表现出很强的耐旱性[23]。DST(drought and salt to-
lerance)是一种水稻锌指蛋白，能够负调控气孔关闭，
dst 突变体能够增强耐旱性。NAC 是植物特有的转

录因子家族，有高度保守的 DNA结合结构域，NAC
家族很多成员都参与抗旱。SNAC1 (stress-responsive 
N A C 1 )是水稻 N A C 家族中的一员，过表达 
水稻 SNAC1基因能够显著增强水稻在重度干旱胁迫
下的抗旱性。水稻 NAC 家族其他成员如 OsNAC10
也在抗旱中发挥作用。来自于其他转录因子家族的

OsWRKY30也能够参与调控水稻耐旱性[23]。植物激

素 ABA 作为重要的信号传导分子参与了植物抗旱
反应的调节，尤其是 ABA依赖途径的抗旱胁迫反应。

ABA 依赖的信号转导通路由 ABA 受体 PYR/ 
RCAR(pyrabactin resistance/regulatory component of 
ABA receptor)、蛋白磷酸酶 PP2Cs(type 2C protein-

phosphatases)和激酶 SnRK2(SNF1-related protein 
kinase2)组成[26]。而 SnRK2 下游靶蛋白又包括慢型
阴离子通道 SLAC1 和内向型 K+通道 KAT1 等，这

两类通道蛋白同时也受到 Ca2+依赖型蛋白激酶

CDPK(calcium-deppendent protein kinase）的调控[27]。

由于一些转录因子要经过磷酸化 /去磷酸化或者经
过转录后修饰才能被激活，所以一些蛋白激酶参与

干旱胁迫信号途径。两种类型的 Ca2+信号蛋白激酶

CIPK(calcineurin B-like protein interacting protein 
kinase)和 CDPK就参与逆境胁迫，OsCDPK7和 OsC-
IPK12 过表达水稻植株能够增强耐旱性[23]。同时，

不同的植物泛素连接酶 E3 通过降解靶蛋白正调控
或负调控植物的抗旱性，如水稻 E3泛素连接酶 OsS-
DIR1(salt-and drought-induced ring finger 1)能够正

调控水稻耐旱[23]。这些已经鉴定的抗旱相关基因涉

及植物干旱时不同的形态和生理反应，进行人工模

拟胁迫处理时常见基因的表达是波动的，但很少从

基因是否存在节律波动的角度进行考虑，以及一天

内不同的时间节点开始处理对基因表达的影响。 
水稻是我国重要的粮食作物，虽然水稻中一些

拟南芥生物钟基因的同源基因已经被克隆，但是关

于水稻生物钟震荡特性的信息还很缺乏。目前对拟

南芥的研究表明，植物在响应非生物胁迫(如热、冷、

干旱)和生物钟之间存在联系[28, 29]。然而水稻作为单

子叶植物，其生物钟元件与环境胁迫如干旱胁迫时

互作的相关知识仍不明晰。本研究为了揭示干旱环

境如何影响生物钟基因表达，采用荧光实时定量

PCR 方法检测在干旱胁迫下，生物钟基因和干旱胁
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迫响应基因的节律性表达变化，发现干旱对水稻不

同基因的每日节律性变化产生了不同影响。 

1  材料和方法 

1.1  材料 

旱稻品种 IRAT109由上海市农业生物基因中心
保存。 

1.2  方法 

1.2.1  水稻植株培养和处理 

待水培幼苗长至 2 叶一心时，转移到塑料桶中
土培，待生长至 4 叶一心时，试验组开始断水，生
长 10 d左右开始卷叶，继续处理 7 d后取样；对照
组一直保持在正常水分条件下生长。 
试验地点在上海闵行区，整个试验过程在 2015

年 8月内完成，自然光照昼夜处理，温度在 25℃~32℃
之间。取样是从早上 9 点开始，每 3 h 取一次样，
到第二天 9 点，共计 9 次，每次 3 个单株各取最上
一片叶，迅速将所取叶片放入液氮中保存，待全部

取样结束后，抽提总RNA，用于实时荧光定量 PCR。 

1.2.2  水稻总 RNA 提取和 cDNA 合成 

总 RNA的提取参考植物总 RNA提取试剂盒(天
根生化科技(北京)有限公司)说明书。 
第一链 cDNA合成参考反转录试剂盒(北京全式

金生物技术有限公司)说明书，在 RNase-free PCR管
中加入 2 μg RNA，1 μL(0.5 μg/μL)Oligo(dT)，用 RNa-
se-free ddH2O 补至 8 μL，将混合物置于 65℃保温 
5 min后迅速冰浴 2 min。随后依次加入 1 μL RT/RI 
酶混合液，1 μL gDNA清除剂，10 μL反应混合液，
混匀，放入 PCR仪中进行扩增。反转录程序为：42℃
延伸 15 min，85℃失活 5 s。最后加入 80 μL ddH2O，
混匀，−20℃保存。 

1.2.3  实时荧光定量 PCR 

实时荧光定量PCR反应体系包含cDNA模板2 μL，
引物(10 μmol/L)各 0.5 μL，qPCR SuperMix 10 μL，
ddH2O 7 μL。每个样品 PCR检测重复 3次。PCR扩
增程序：94℃ 30 s；94℃ 5 s，60℃ 32 s，循环 41
次；最后添加荧光 PCR产物溶解曲线分析。基因表
达量用 2−ΔCt法计算。内参基因为水稻 Actin1 基因。

本研究共选择水稻生物钟基因 10个，胁迫响应基因
9个，具体基因编号以及引物信息见表 1。对于同一
基因同一时间点不同处理下的两个定量结果，采用

t检验−双样本异方差假设进行方差分析。 

2  结果与分析 

2.1  干旱胁迫影响水稻生物钟基因的表达 

表 1 分别列出了 CCA1/LHY、PRR 类和其他类
型的水稻生物钟基因，为了解这些基因是否表现出

每日震荡表达特点，本研究在 RiceXPro水稻数据库
(http://ricexpro.dna.affrc.go.jp/)中对这些基因进行分
析，发现除 OsZTL1 表现出弱周期性表达规律，其
他均表现出强周期性。进一步运用实时荧光定量

PCR方法分析这些生物钟基因在 24 h内基因表达量，
发现除 OsZTL1外，OsTOC1、OsCCA1/LHY、OsELF3、
OsGI、OsFKF1 和 PRR 类蛋白的水稻同源基因
OsPRR37、OsPRR59、OsPRR73、OsPRR95 的表达
量在正常条件下的每日波动规律基本上与利用

RiceXPro 水稻数据库分析的结果一致，具有明显的
波峰和波谷及类似的趋势(图 1)。 
在正常水分条件下，水稻生物钟基因表达模式

表现出正常的震荡表达规律(图 1)。但是干旱胁迫后，
一些生物钟基因每日表达情况会发生变化。由图 1
可知，OsGI基因无论是正常条件下还是干旱胁迫后，
均是在下午 6 点时表达量最高，但是干旱胁迫后，
该基因的峰值更高，振幅增强。而 OsELF3 基因的
转录水平表达存在强烈波动性，在下午 6 点时表达
量达到峰值，除去夜间 0 点，其他任何时刻干旱胁
迫下的表达量都明显高于正常条件，且峰值增高近

一倍。同样，OsTOC1 基因与上述两个基因情况相
似，只是表达峰提前到下午 3 点，干旱胁迫下的表
达量振幅同样增强。总之，OsTOC1、OsGI和 OsELF3
是傍晚/夜晚表达的生物钟基因，干旱胁迫会导致水
稻部分生物钟基因表达量整体升高。 

OsLHY基因是在上午 9 点时表达量达到峰值，
只是干旱胁迫后，该基因从早上 3 点到下午 3 点这
段时间的表达量明显低于正常条件，整体表达量振

幅减弱，这与拟南芥中同源的 LHY基因研究结果一
致[13]。而 OsPRR73基因从整体上看，白天表达量明
显高于夜晚表达量，干旱胁迫后表达量明显低于正 
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表 1  基因及引物信息 
Table 1  List of genes and primers 

 基因名称 ID 正向引物(5′→3′) 反向引物(5′→3′) 

生物钟 
基因 

OsGI Os01g0182600 TGCTGACAAGGCCACACCATG GGAGCAAGCCCCGTATCATGC 

OsELF3 Os01g0566100 GGTTGGAAGCACAGGATAATGC GCTTTGCACCAATGGCACCAAC 

OsTOC1 Os02g0618200 AACAAGGCCGAGGGTGCGAG CTCTGGAGAAGAAACCATCTCTAC 

OsLHY Os08g0157600 GTAACCACGGTGACGGTTGACC GGTTTGAAACCGGTCCTGCGAG 

OsPRR73 Os03g0284100 TCTGTCTTCGTCTTGGCCTGC CAGACAGAAACGGAAAGTGAGG 

OsPRR37 Os07g0695100 GTGCGGTACCAGAGCAGAAAG TCTGTCCGCTGCCGCTTCGC 

OsZTL1 Os02g0150800 CCTGGGGCCACAGTACCTGTG GCTTACCAGAGAAAGCTCATGC 

OsFKF1 Os11g0547000 GGTTGGCGGCACCAGGGTTC CTCATCTTCGTCGGGCCTGC 

OsPRR59 Os11g0157600 CTCGCCGTGAAGCTGCCTTG CACTAGTCAGTTTCTGCCTCTG 

OsPRR95 Os09g0532400 GCCAACGAGAGGCTGCACTG GCTCCCTTGGACACCATGATC 

干旱胁迫 
响应基因 

OsCDPK7 Os04g0584600 GATGGGCGCATTGACTATGGAG CCAGGTGCGTCCCTCATGCTG 

OsCIPK12 Os01g0759400 TGAAGCCAGGAATGCAGCACC GCTCATGCTGCCTTCTGTTCC 

OsWRKY30 Os08g0499300 GCTTGTGCTGCCGAGAGGTG CATCTGAGGATGCTGCTTTGG 

OsDREB2A Os01g0165100 AGAGGCTGGATTTGGCTGACC CATGGAGATTTCATAAGGGGAAG 

OsABF1 Os01g0867300 CAGGAGGAGCAACATCAGAAAC GATCTCGTGCTGACGTTTTCC 

OsSDIR1 Os03g0272300 GACTTAACCCACGGAATGAGG TACTGAACAGGGTACAGGTC 

OsNAC10 Os11g0126900 TTCTCCTCGACGGCTCATCC ATGGATGGCTCAGCAGATTG 

OsDST Os03g0786400 TCCCCGGCAAGCACCACCAC GAGGCTCAAGTTGAGGTCGAG 

OsDREB1A Os09g0522200 GGGCTGGGACCTGTACTACG GTAGCTCCAGAGTGGGACGTC 

内参基因 Actin1 AY212324 TTCCTCATGCCATCCTGCGTCTG GTCCCTTACAATTTCCCGTTCAGC 

 
常条件下的表达量，且干旱胁迫后，表达量振幅减

弱，这与拟南芥中 PRR7负调控干旱胁迫表现一致。

同样，OsPRR59、OsPRR95和 OsPRR37这 3个基因，

干旱胁迫和正常条件相比，也是相位不变，振幅减

弱，但没有出现峰值相位像五重奏一样的现象。

OsZTL1基因从下午 6点到第二天上午 9点，干旱胁

迫下的表达量明显低于正常条件下的表达量，并且

整体上干旱胁迫下的表达量周期性表达规律丧失，

与前人研究结果一致[13]。由此可见，OsLHY和OsPRR

为早晨表达生物钟基因，干旱胁迫会抑制这部分生

物钟基因表达的波动。 

而对于另外一些水稻生物钟基因如 OsFKF1，

与 OsZTL1相同，都是与生物钟相关的蓝光受体，受

干旱影响较小，与正常条件下的表达差异不大（图1）。 

2.2  干旱胁迫响应基因的表达量存在周期震荡性 

运用 RiceXPro水稻数据库对表 1中所列的干旱
响应基因进行周期性表达分析，结果表明，在正常

生长条件下，只有 OsDREB2A不存在周期性表达规
律，其他均表现出一定的周期性表达规律。 
为评估 24 h内水稻干旱胁迫响应基因表达量的

变化，探讨干旱胁迫对这些基因瞬时调控的影响，

本研究运用实时荧光定量 PCR 方法分析了 OsN-
AC10、OsDREB1A、OsDREB2A、OsDST、OsWRKY30、
OsCDPK7、OsCIPK12、OsSDIR1和 OsABF1这 9种
水稻干旱胁迫响应基因 24 h 内表达量的变化情况。 
由图 2 可知，虚线位于实线之上，表明干旱导

致大部分胁迫响应基因表达量整体升高。OsCDPK7
基因在下午 6 点达到表达量峰值，干旱胁迫后每个
时间点的表达量均高于正常条件下的表达量，并且

干旱胁迫下 OsCDPK7 表达振幅减弱，两种条件下
都存在周期性表达现象。而 OsCIPK12 基因也是存
在周期性表达现象，在下午 3 点达到表达量峰值，
整体上也是干旱胁迫后表达量增高，依然保持了很

强的周期性表达规律。OsDREB2A、OsWRKY30、
OsABF1、OsSDIR1 和 OsNAC10 这些基因则是干旱 
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图 1  干旱胁迫影响水稻生物钟基因表达 
Fig.1  Drought stress affects the expression of circadian clock genes in rice 
*表示两样本之间存在显著差异(P<0.05)，**表示两样本之间存在极显著差异(P<0.01)。 



 

第 9期 李佳等: 干旱对水稻生物钟基因和干旱胁迫响应基因每日节律性变化的影响 843 

 

    

 
 

图 2  干旱胁迫影响胁迫响应基因每日表达变化 
Fig.2  Drought stress affects the diurnal oscillation of stress responsive genes in rice 
*表示两样本之间存在显著差异(P<0.05)，**表示两样本之间存在极显著差异(P<0.01)。 
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胁迫后表达量升高，振幅也增大，但标准的周期性

S波峰消失，呈现多峰无规律状。 
但是，OsDST 基因在干旱胁迫后表达量下降，

并且正常条件下是下午 3 点表达量最高，夜晚 0 点
表达量最低，干旱胁迫后基因总体表达量下降，由

此可见，该基因负调控干旱胁迫，与前人研究结果

一致[30]。但有趣的是，干旱胁迫处理却是晚上 0 点
表达量达到最高峰，与正常波峰正好相反(图 2)。 
另外，OsDREB1A 基因在干旱胁迫和正常条件

下表达情况差异不大，均是在黎明之前表达量不断

升高，凌晨 3 点达到峰值，存在周期性表达，且与
大豆(Glycine max L.)中 GmDREB2在凌晨表达量最
高的结果一致[22]。综上所述，干旱胁迫使大部分水

稻胁迫响应基因表达量升高，但也使部分胁迫响应

基因的周期性表达紊乱。 

3  讨  论 

本研究结果表明，干旱胁迫对水稻生物钟基因

表达量的影响并不完全相同，干旱胁迫会导致水稻

部分傍晚/夜晚表达的生物钟基因整体表达量升高，
如 OsGI、OsELF3 和 OsTOC1，并且依然保持周期
性表达规律，而且在很多时间节点下干旱胁迫与正

常条件下这些基因的表达量之间存在极显著差异。

其中实时荧光定量 PCR 结果显示，OsTOC1 基因在
下午 3点达到表达量高峰，利用 RiceXPro水稻数据
库的研究结果显示 OsTOC1 在下午 4 点达到表达量
高峰，但 Murakami等[13]比较水稻和拟南芥中 TOC1
基因是在入夜时分达到表达高峰，与本研究结果并

不一致。可能原因是：Murakami等采用光暗处理是
瞬时关掉电源，TOC1在白天黑夜转换点表达量最高，
而在自然光照条件下，其光强是逐渐变化的，在下

午 3~4 点时光线开始变弱，推测 TOC1 基因是在光
线变弱开启强表达。对拟南芥 TOC1 基因的功能研
究发现，ABA处理能增强 TOC1的表达[28]。大豆在

严重干旱胁迫下几乎所有的生物钟基因的震荡表达

受到明显抑制，在中度干旱胁迫下仅 GmELF4 表达
量整体增强[22]。另外，在干旱胁迫下，水稻 OsLHY、
OsPRR73 和 OsZTL1 这 3 个基因的表达量与正常条
件下相比整体降低，振幅减弱(图 1)，表明干旱胁迫
下早晨表达生物钟基因与夜晚表达生物钟基因存在

明显差异。每日不同时间的胁迫反应是通过时钟基

因在特定的时间开通的，如夜晚植物叶片气孔关闭，

随后水杨酸和茉莉酸信号转导相关系统启动，最后

都与中午时分启动抗旱胁迫有关[2]。水稻 OsPRR59、
OsPRR95 和 OsPRR37 这 3 个基因的峰值相位不变，
振幅减弱。而对大豆的研究结果表明，干旱处理

PRR3/7/9 在干旱胁迫下均表达减弱，仅有 PRR3 在
中度干旱处理下表达峰值增高[22]。但是，另外一些

基因如 OsFKF1，仅与光照有关，干旱胁迫对其表达
量影响较小。总之，干旱胁迫导致大部分早晨生物

钟基因表达振幅减弱，使傍晚和夜晚生物钟基因表

达增强，与胁迫时植物降低光合作用、关闭气孔、

增强抗逆相关代谢有关。另一方面，干旱胁迫使大

部分胁迫响应基因表达量升高，说明这些基因正调

控干旱胁迫，而对于干旱胁迫负调控基因正好相反，

如 OsDST(图 2)。干旱使绝大部分抗旱基因全天表达
量提高，但波动幅度变小，夜晚 0 点表达量最低，
但也不会低于正常时期的表达量，甚至部分胁迫响

应基因的周期性表达特性丧失，但也有部分基因的

节律性增强，表明部分干旱胁迫响应基因在干旱胁

迫下摆脱了生物钟基因的控制。类似的研究结果也

在大豆研究中报道过，干旱胁迫使大豆中部分抗旱

响应基因表达量整体增强，中度干旱胁迫下还有增

强振幅效果，但不同基因之间存在差异[22]。但生物

钟基因表达的变化如何影响这些抗逆基因的表达还

需进一步研究。 
总之，干旱胁迫影响水稻生物钟基因的表达。

同时，水稻干旱胁迫响应基因存在全天波动，在水

稻干旱胁迫响应和生物钟基因表达之间可能存在调

控关系。有趣的是，本研究中干旱诱导的水稻胁迫

响应基因在夜晚 0 点表达量最低，因此本研究认为
在细胞脱水响应基因的表达和生物钟基因之间存在

的调控关系会优化水稻在一天内不同时间段的代谢，

而这种机制在增加水稻在干旱环境中的生存率以及

生产效率方面发挥着重要的作用。对这一机制中的

元件进行深入研究，将对遗传育种策略的发展有贡

献，对提高水稻抗旱、增加农业产量也有重大意义。

已有研究表明，PRR5-VP蛋白提高了拟南芥生物量、
冷、干旱和盐的胁迫抗性[31]。PRR37多态性提供了
水稻高产、株型、抽穗期等性状资源的育种选择[32]。
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OsPRR37 基因序列在自然品种中呈现多态性，使水
稻的种植纬度范围极度扩大，从热带一直到亚寒带，

生育期变化范围也很大[33]。由此可见，生物钟在农

业领域对于增强植物的适应性、抗逆性，改造作物

的地域性限和提高生物量等方面均起着至关重要的

作用 [1]。虽然前人对于生物钟的研究已有很多，但

是生物钟和逆境信号之间完整复杂的信号网络还没

有完全研究清楚。对植物生物钟基因的功能发掘，

尤其是对水稻的相关研究还远远不够。本课题组将

要研究鉴定生物钟基因和干旱响应基因之间的互作

机制，探讨提高水稻产量与增强水稻的适应性的可

能性。 
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