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紫花苜蓿在干旱胁迫下的产量损失
与抗旱性遗传研究进展

蒋学乾，杨青川，康俊梅*

（中国农业科学院北京畜牧兽医研究所，北京  100193）

摘要：紫花苜蓿是种植面积最广的多年生豆科饲草，由于其产量高、品质优良而被誉为“牧草之王”。干旱胁迫会对

紫花苜蓿生长发育的各个阶段造成严重影响，导致产量损失。干旱胁迫对紫花苜蓿发芽率、分枝形成、茎伸长、叶片

发育、根系发育等造成影响，可导致饲草产量减少 70% 以上。利用分子育种加速培育耐旱性苜蓿新品种是应对干

旱胁迫的有效策略。然而紫花苜蓿抗旱性相关的遗传研究基础相对薄弱。前期研究主要集中于转基因和同源克

隆。随着紫花苜蓿基因组的发布和测序技术的发展，全基因组关联分析和以转录组测序为代表的组学技术在紫花

苜蓿抗旱相关基因的鉴定和抗旱遗传机制的解析中发挥了越来越重要的作用。本研究全面总结了干旱胁迫对紫花

苜蓿产量的影响，并概述了近年来在紫花苜蓿抗旱性遗传研究领域取得的进展，旨在为紫花苜蓿抗旱育种提供参考

依据。
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Abstract： Alfalfa （Medicago sativa） is the most widely cultivated perennial leguminous forage crop， acclaimed as the 
“king of forages” because of its high yield and superior quality.  Drought stress has a significant impact on the growth 

and development of alfalfa， resulting in substantial yield reductions.  It influences the germination rate， branch 
formation， stem elongation， leaf growth， and root development， potentially causing large decreases （>70%） in 
forage yield.  Accelerating the breeding of drought-tolerant alfalfa varieties through molecular breeding is an effective 
strategy to mitigate the effects of drought stress on this forage crop.  However， the genetic foundation of drought 
resistance in alfalfa remains largely unexplored.  Previous research on alfalfa has mainly concentrated on transgenic 
methods and homologous cloning techniques.  With the release of the alfalfa genome and advances in sequencing 
technology， genome-wide association studies and omics technologies based on transcriptome sequencing have played 
an increasingly important role in identifying drought-related genes and elucidating drought resistance mechanisms in 
alfalfa.  This paper comprehensively summarizes the effects of drought stress on alfalfa yield， outlines recent 
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advances in research on the genetic basis of drought resistance in alfalfa， and provides a reference for the breeding of 
drought-resistant alfalfa varieties.
Key words： alfalfa； drought resistance； genome-wide association studies； yield

干旱、盐碱、极端气候等环境胁迫影响了植物的整个生长周期［1］，严重限制了作物的产量［2］，是全球农业生产

的主要制约因素。干旱胁迫是限制作物生产力的主要非生物因素，在过去几十年中对全球作物产量造成了极大

损失［3-5］，仅干旱造成的作物产量损失超过所有病原体的总和［6］。有研究表明，在干旱胁迫下，谷物减产幅度为

25%~40%，而豆类则为 20%~80%［2］。在过去的 50 年中，美国记录的约 67% 的作物损失是由干旱胁迫造成

的［7］。预计到 2050 年，由于人口增长，农业用水需求可能是原来的 2 倍［6］。并且由于气候变暖、可利用淡水资源的

减少和工业用水的增加，农业生产将面临更加严峻的干旱环境，全球主要作物减产幅度将超过 50%［8-9］。

紫花苜蓿（Medicago sativa）是一种多年生豆科饲草，是全球分布最广、种植面积最大的饲草作物［10］。作为一

种优质饲草，其产量高、品质优良，粗蛋白含量为 18%~22%，同时富含维生素和矿物质，是畜牧业成本低廉且优

质的蛋白质来源［11-12］。紫花苜蓿能够以干草、青贮、放牧等形式被家畜利用。同时，由于其具有共生固氮能力，可

提高土壤氮含量，在农业生产中发挥着至关重要的作用［2］。除这些传统用途外，紫花苜蓿还具有作为生物燃料的

潜力，同时也可作为生物反应器生产工业酶（如 α-淀粉酶、纤维素酶和木质素过氧化物酶等）［10］。此外，紫花苜蓿

还可作为蔬菜和保健品被人类利用［13］。畜牧业的发展以及苜蓿应用领域的多样化趋势增加了对紫花苜蓿的

需求。

美国苜蓿种植面积位居世界第一，2022 年收获面积达到 603 万 hm2，总产量达 4350 万 t，干草产值超过 100 亿

美元，是仅次于玉米（Zea mays）、大豆（Glycine max）和小麦（Triticum aestivum）的第四大作物（https：//usda.
library. cornell. edu/）。中国是苜蓿种植大国，同时也是苜蓿消费大国。中国苜蓿种植面积仅次于美国，位居世界

第二，但国内苜蓿产量远远无法满足我国畜牧业发展需求，每年需大量进口苜蓿干草［14-15］。紫花苜蓿是以收获地

上茎叶为主的饲草作物，其产量和生产稳定性受到干旱胁迫的严重影响［2，16］。而中国紫花苜蓿的种植区域主要分

布于北方干旱和半干旱地区，干旱胁迫是制约我国苜蓿生产的主要因素之一。在有限的水土资源条件下获得更

高的苜蓿产量是我国苜蓿育种工作的重点。因此，培育具有改良根系结构（root system architecture， RSA）、高水

分利用效率的抗旱苜蓿品种是提高产量，保证苜蓿产业可持续发展的必要举措。传统育种方法依赖于周期性的

表型选择，具有周期长、效率低且需要耗费大量人力等缺点。通过遗传改良提高作物的抗旱性是克服农业生产中

干旱胁迫的有效策略。紫花苜蓿为同源四倍体（2n=4X=32）异花授粉植物，且有杂合度高、自交不亲和、近交抑

制等特性［17］，导致其分子育种进展缓慢。相比其他主要作物，人们对苜蓿耐旱性的遗传机制知之甚少。本研究就

近年来国内紫花苜蓿抗旱方面的研究进展进行综述及展望。

1　干旱胁迫对苜蓿生产的影响

干旱胁迫对作物的影响主要取决于物种、基因型、发育阶段以及胁迫的强度及持续时间［2，8，18］。植物已经进化

出复杂的调控网络使它们能够及时响应和适应环境变化。通常，干旱胁迫会诱导植物在形态、生理、生化和分子

水平发生变化，以响应不利环境并生存［2，8，19-20］。这些适应性反应包括植物转录组、蛋白质组和代谢组的改变，可

以通过修复胁迫损伤、平衡细胞稳态以及调节生长等方式，维持植物抗逆与生长的动态平衡［8，21］。在植物适应干

旱胁迫期间，干旱会对多个生物过程产生破坏性影响，包括减慢代谢过程、破坏氧化还原和离子平衡、扰乱光合作

用、降低养分同化速度等，这些生命活动的变化最终会降低植物的生长和产量［1，8］。总体而言，干旱胁迫会对植物

高度、纤维素含量、节数、冠层、叶面积指数、茎叶干重和根系发育产生不利影响［8，22］。

1. 1　紫花苜蓿根系结构改变以适应干旱胁迫

根系结构对植物的适应性和生产力起着至关重要的作用［23-25］。最近的研究强调了改变植物的 RSA 以提高

植物抗逆性和总体产量的潜在好处［25-27］。通过优化 RSA，可减少或避免在生长和非生物胁迫之间权衡所造成的
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损失，从而提高产量和抗逆性。在干旱胁迫下，紫花苜蓿根系生长发育受阻、根系干重减少［28］，但根冠比和根茎长

度比增加［19，29-30］。在干旱处理 9 d 后，强抗旱品种陇中苜蓿的根系平均直径、根体积、根系干重、维管束面积、木质

部面积和次生木质部导管数目均显著高于中度抗旱品种陇东苜蓿和弱抗旱品种甘农 3 号［31］。对不同 RSA 种群

的研究表明，较大根系的种群牧草产量更高，而根长更长的种群能更好地利用水资源，从而提高耐旱性［32］。在紫

花苜蓿中过表达大豆 WRKY20 和 ZFP1 可促进根的长度，从而提高对干旱的耐受性［33-34］。同样，与胁迫条件下

野生型植株相比，紫花苜蓿 miR156 过表达植株表现出更发达的根系，从而提高了抗旱性和总体生物量［35-37］。总

之，这些研究表明调控苜蓿根系生长发育是提高产量和干旱耐受性的有效途径（表 1）。

1. 2　干旱胁迫对紫花苜蓿产量的影响

有研究报道，在干旱胁迫下，紫花苜蓿的生物量减少幅度为 12%~73%［2］，在不同基因型材料间存在较大差

异（表 1）。干旱影响苜蓿生长发育的各个阶段，包括发芽率、分枝形成、茎伸长、叶片发育、根系发育等，并最终导

致减产。表 1 列出了各个生长阶段干旱胁迫对苜蓿形态及产量的影响。

干旱胁迫会降低紫花苜蓿种子发芽率并影响苗期形态建成。在温室中，施加不同浓度的聚乙二醇

（polyethylene glycol， PEG）以模拟干旱胁迫［38］，结果显示随着 PEG 浓度升高，8 个基因型苜蓿材料的发芽率显著

降低，胚芽、胚根长度和鲜重均显著减小。所测材料在所有性状上均存在显著差异，且在不同种质间表现出较大

差异，其中材料 Yazdi 最耐旱，而 Ranger 最敏感。进一步选择 3 个基因型的材料（包括 Yazdi 和 Ranger）以评价其

苗期抗旱性，结果表明在干旱胁迫下，苜蓿幼苗叶片数量和叶面积随 PEG 浓度升高而减少，茎、根长度缩短，茎和

根干重显著降低，而根茎长度比则随着 PEG 浓度升高而增加。在田间条件下，对 10 个苜蓿品种施加 3 种不同程

度的干旱处理，结果显示产量损失取决于干旱强度和基因型。在 3 种胁迫条件下，Baghdadi品种产量下降幅度最

小，而 Hamedani品种下降幅度最大，在严重干旱条件下产量分别减少 22% 和 52%［39］。在温室中对 198 份苜蓿种

质材料的抗旱性评价结果显示，相比对照组，干旱胁迫下群体平均鲜重和干重分别减少 61. 9% 和 38. 1%。具有

高相对含水量的紫花苜蓿种质表现出相对较低的生物量损失［40］。利用相同的群体材料，在田间评估了干旱胁迫

对紫花苜蓿产量的影响。一般而言，水分亏缺时生物量较对照显著降低。在一年的 3 次刈割中，第一次刈割对照

组和干旱组均获得较高产量，干旱胁迫下群体平均产量损失为 37. 4%；在第 3 次刈割时，产量损失高达 71. 3%［41］。

在田间条件下，通过 5 个苜蓿品种探究干旱胁迫对苜蓿形态特征的影响和形态的改变与苜蓿产量的关系［42］。设

置了 3 个干旱胁迫水平：重度（灌溉时土壤水分为田间持水量的 25%）、中度（50%）和轻度（75%）。经 6 次连续扦

插评估的结果显示，干旱胁迫下，鲜草产量、干草产量、株高、单位面积分枝数、叶面积指数、节间长度和节间数降

低，而叶茎比增加。干草产量与株高、单位面积分枝数和叶面积指数呈正相关，而叶茎比与之则呈负相关。干旱

胁迫导致苜蓿产量降低，主要是由株高降低、分枝数减少等表型形态的变化造成的。

1. 3　紫花苜蓿抗旱育种研究进展

美国紫花苜蓿育种工作开展时间长且发展非常迅速，已经育成了一大批耐旱、高产、优质、持久性好等综合性

状优良的苜蓿品种。仅 2023 年一年间就登记了 40 个苜蓿新品种（https：//www. naaic. org/resource/stdtests.
php）。美国和加拿大的紫花苜蓿耐旱育种一直依赖于黄花苜蓿（Medicago falcata），因为其具有极强的抗旱性。

目前，已经培育出一些标志性的耐旱品种，包括：Grimm、Baltic、Cossack、Ladak 等［50］。Ladak 品种最初于 1914 年

从印度北部的拉达克省引进，长期以来在旱地紫花苜蓿试验中被用作对照，是在抗旱性上表现最好的栽培品种之

一。还为 Rambler、Travios、Roamer 和 Drylander 等耐旱品种的培育作出了巨大贡献［10］。中国与美国和加拿大相

比，在紫花苜蓿育种方面还存在一定差距。中国苜蓿育种面临多个问题，包括：种质资源收集、评价、利用不充分；

育种主要依托科研单位，育种工作人员不足、育种年限长、抗性品种培育进展缓慢；育成品种推广力度不足；育种

技术相对落后等。中国现有的苜蓿品种主要具备高产、耐盐、抗寒、抗病虫、耐放牧、早熟和低纤维等特征，缺乏抗

旱品种［51］。而我国苜蓿种植区域主要分布于北方干旱半干旱地区，培育抗旱、高产、优质的苜蓿新品种是适应我

国苜蓿产业发展的必然选择，将是我国苜蓿育种工作的重要方向。我国苜蓿栽培历史超过 2000 年，有一大批适

应地方干旱环境条件的优质紫花苜蓿种质材料，充分开发利用这些种质材料将有助于苜蓿抗旱育种［52］。
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表  1　干旱胁迫对紫花苜蓿形态、产量的影响

Table 1　The impact of drought stress on alfalfa morphology and yield

3份材料

3 materials

8份材料

8 materials

10份材料

10 materials

3份材料

3 materials

8份材料

8 materials

10份材料

10 materials

198份材料

198 materi⁃
als

198份材料

198 materi⁃
als

5份材料

5 materials

6份材料

6 materials

花盆，温室

Pots， green⁃
house

花盆，温室

Pots， green⁃
house

温室

Greenhouse

花盆，温室

Pots， green⁃
house

温室

Greenhouse

田间

Field

花盆，温室

Pots， green⁃
house

田间

Field

田间

Field

培养皿，温室

Petri dish， 
greenhouse

苗期

Seedling stage

营养生长期

Vegetative stage

苗期

Seedling stage

苗期

Seedling stage

发芽期和苗期

Germination and 
seedling stages

营养生长期

Vegetative stage

营养生长期

Vegetative stage

营养生长期

Vegetative stage

营养生长期

Vegetative stage

发芽期

Germination stage

总干重和成活率下降，但根冠比增加。

Total dry weight and survival rates decreased， but 
root-shoot ratio increased.

鲜重、干重减少，根茎干重比增加。

Fresh weight， dry weight decreased， but root-
shoot dry weight ratio increased.

茎和根的鲜重和干重、根和茎长减少，根茎长度

比值增加。Stem and root fresh and dry weight， 
root and stem length decreased， but root-stem 
length ratio increased.
根系总长度、根系总表面积、根系平均直径、根

体积和根尖数、根系干重、根直径降低。Total 
root length， total root surface area， average root 
diameter， root volume and number of root tips， 
root dry weight and root diameter decreased.

发芽阶段：发芽率、胚芽和胚根的鲜重和干重降

低；幼苗阶段：根长、茎长、叶面积、叶片数、根和

茎干重降低，根茎长度比增加。Germination 
stage： germination rate， fresh weight and dry 
weight of plumules and radicles decreased； Seed⁃
ling stage： root length， stem length， leaf area， 
number of leaves， root and stem dry weight de⁃
creased， but root-stem length ratio increased.
产量损失。

Yield loss.

鲜重、干重减少。

Fresh weight， dry weight decreased.

鲜重减少。

Fresh weight decreased.

鲜重、干重、株高、单位面积分枝数、叶面积指

数、节间长度和节间数减少，但叶/茎增加。

Fresh forage yield， dry forage yield， plant height， 
stem number/unit area， leaf area index， internode 
length and internode number decreased， but leaf-
stem ratio increased.
发芽率、胚根、胚芽长度、种子活力指数降低。

Germination rate， radicle and plumule length， and 
seed vitality index decreased.

陇中苜蓿、陇东苜蓿和甘农 3号生物

量分别减少 25. 31%， 40. 35% 和 
69. 59%。Biomass of M.  sativa cv.  
Longzhong， Longdong and Gannong 
No.  3 decreased by 25. 31%， 
40. 35% and 69. 59%， respectively.
产量损失为 55%~75%。The yield 
decreased from 55% to 75%.

-

-

-

产量损失为 22%~52%。The yield 
decreased from 22% to 52%.

平均鲜重减少了 61. 9%，平均干重减

少 38. 1%。The average fresh weight 
decreased by 61. 9%， and the average 
dry weight decreased by 38. 1%.
3次刈割的苜蓿产量损失分别为：

37. 4%、3. 5% 和 71. 3%。The alfalfa 
yield decreased by 37. 4%， 3. 5% and 
71. 3% in three successive harvest， re⁃
spectively.
较轻度干旱胁迫，重度干旱胁迫下平

均产量损失为 37%。Compared with 
mild drought stress， the average yield 
loss under severe drought stress was 
37%.

-

［19］

［29］

［30］

［31］

［38］

［39］

［40］

［41］

［42］

［43］

材料数量

Material 
number

环境

Environment
发育阶段

Developmental 
stages

干旱相关表型

Drought-related phenotype
产量损失

Yield loss
参考文献

References
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11份材料

11 materials

1份材料

1 material

5份材料

5 materials

4份材料

4 materials

18份材料

18 materials

16份材料

16 materials

温室

Greenhouse

花盆，温室

Pots， green⁃
house

温室

Greenhouse

温室

Greenhouse

田间

Field

田间

Field

苗期 Seedling stage

营养生长期

Vegetative stage

营养生长期

Vegetative stage

营养生长期

Vegetative stage

营养生长期

Vegetative stage

营养生长期

Vegetative stage

生物量降低、根茎比增加。Biomass decreased， 
but root to stem （R/S） ratio increased.

全株生物量、叶片数、茎伸长率和枝条相对生长

速率、枝条/根减少。Whole plant biomass， leaf 
number， stem elongation rate and shoot relative 
growth rate， and shoot-root ratio decreased.

干重、存活率、分枝数、根生物量减少。The 
shoot dry weight， survival rate， number of branch⁃
es， and root biomass decreased.

干重减少。

Dry weight decreased.

茎干重、总生物量减少。

Shoot dry matter， total biomass decreased.

鲜重、干重减少、叶茎比降低。Fresh and dry 
weight， leaf-stem ratio decreased.

-

干重减少了 51%。The dry weight 
decreased by 51%.

第二次刈割时干重减少了 27. 3%，第

3次刈割时减少了 96. 5%。The dry 
weight decreased by 27. 3% in second 
harvest， and 96. 5% in third harvest.

干重减少 22. 48%~34. 45%。The 
dry weight decreased from 22. 48% to 
34. 45%.

平均茎干重减少 28. 5%，总干物质减

少 36. 5%。The average stem dry 
weight decreased by 28. 5%， and the 
total dry matter decreased by 36. 5%.
干重减少 13. 8%~46. 2%。The dry 
weight decreased by 13. 8%-46. 2%.

［44］

［45］

［46］

［47］

［48］

［49］

续表  Continued Table

材料数量

Material 
number

环境

Environment
发育阶段

Developmental 
stages

干旱相关表型

Drought-related phenotype
产量损失

Yield loss
参考文献

References

传统的紫花苜蓿育种策略依赖周期性表型选择，虽改良了耐盐、抗病虫等性状，但需要长期表型评价，选择效

率低［53-54］。特别是对于多年生紫花苜蓿，表型评价更为费时。分子育种策略是从基因层面对育种材料进行定向

选择/改变，避免了传统育种方法在表型评价上耗时费力的缺点，是未来紫花苜蓿育种的发展方向。在抗除草剂

和低木质素方面，美国已推广转基因苜蓿品种。而中国仅有少量转基因品系，目前并没有转基因商业品种。兰州

大学有 3 份耐旱紫花苜蓿转基因材料获批，进入大田中间试验。这些材料包括，转超旱生牧草“腾格里无芒隐子

草（Cleistogenes songorica）”CsLEA2 和 CsALDH12A1 基因的 2 份紫花苜蓿材料和 1 份转紫花苜蓿 MsNTF2 基因

的紫花苜蓿材料。利用分子育种加速培育抗旱性苜蓿新品种是保障苜蓿产业发展的有效策略。数量性状基因座

（quantitative trait locus， QTL）定位和全基因组关联分析（genome-wide association studies， GWAS）是开发紫花苜

蓿抗旱分子标记的有效手段。目前已经通过这些方法鉴定到一些与苜蓿抗旱性相关的单核苷酸多态性（single 
nucleotide polymorphism， SNP）位点［41，55-57］，然而这些分子标记还未被充分应用于紫花苜蓿抗旱分子标记育种

中。紫花苜蓿抗旱分子标记辅助选择（marker assisted selection， MAS）育种还停留于理论阶段。

2　紫花苜蓿抗旱性相关基因挖掘与功能研究

与主要的作物相比，紫花苜蓿抗旱遗传机制解析及抗旱分子育种还存在较大差距。但前期已经通过转基因

创制了耐旱种质材料，并通过同源克隆等方法在紫花苜蓿中鉴定到一些抗旱功能基因。并随着测序成本降低和

组学技术发展，RNA-seq 和 GWAS 在紫花苜蓿抗旱遗传基础解析中发挥积极作用，鉴定到一些抗旱功能基

因（图 1）。

2. 1　紫花苜蓿抗旱性 GWAS 研究进展

由于紫花苜蓿是同源四倍体的异花授粉植物，其遗传背景相对复杂，导致对紫花苜蓿抗旱性状的遗传基础研

究相对缓慢。定位紫花苜蓿抗旱性相关遗传位点、鉴定抗旱关键基因，解析其抗旱调控网络是紫花苜蓿抗旱分子

育种面临的主要挑战。GWAS 是鉴定复杂数量性状关联位点和候选基因的重要方法。该方法已在紫花苜蓿重
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要农艺性状遗传解析中广泛应用，鉴定到许多与产量、品质、抗旱、耐盐相关的关键位点［41，56，58］。在先前的研究中，

由于其性价比高，简化基因组测序（genotyping by sequencing， GBS）在紫花苜蓿抗旱性 GWAS 研究中有广泛应

用。在温室中对 198 份来自美国国家植物种质库的紫花苜蓿材料的抗旱性指数（drought resistance index， DRI）
和叶片相对含水量（relative water content， RWC）两个抗旱重要指标进行统计，基于 GBS-SNP 的 GWAS 在 DRI
和 RWC 中分别鉴定到了 19 和 15 个显著位点。该研究中定位的抗旱相关 SNP 与之前报道的与苜蓿干旱条件下

的生物量相关的 QTL 共定位［55］。在田间干旱条件下，对上述关联群体的紫花苜蓿在干旱胁迫下的产量和 26 个

品质相关表型进行 GWAS 分析，定位到 28 个与产量相关的 SNP 位点和超过 100 个与品质相关的 SNP 位点。其

中，15 个 SNP 标记与产量和品质相关，这些位点可能同时参与对紫花苜蓿的产量和品质的调控。此外，仅有极少

部分在干旱胁迫下定位到的 SNP 位点与水分充足条件下定位的 SNP 共点位，可能暗示了在干旱胁迫下紫花苜蓿

的产量和品质的遗传调控网络与水分充足条件下不同［41，56］。在一项 109 份苜蓿基因型的 GWAS 研究中，使用

RNA-seq 数据进行 SNP 调用，总共获得了 251577 个 SNP。使用株高、地上生物量和 7 个叶绿素荧光参数的抗旱

系数进行 GWAS 研究，共定位到 21 个显著关联的位点。结合转录组数据，在 8 号染色体显著 SNP 标记（MTR_

42730294）上下游 2 kb 范围发现了一个响应干旱胁迫的 MYB-like 转录因子（MsMYBH），并验证了该基因在苜蓿

抗旱调控中的功能［57］。GWAS 分析是定位紫花苜蓿抗旱性相关遗传位点和候选基因的可靠方法。然而，栽培紫

花苜蓿是一种异花授粉的同源四倍体作物，具有丰富的遗传变异和复杂的遗传背景。在上述关联群体中进行的

研究是基于 GBS 和 RNA-seq 获得的基因型数据，且参考基因组为紫花苜蓿近缘物种蒺藜苜蓿（Medicago 

truncatula），丢失了大量遗传信息，具有一定的局限性。随着紫花苜蓿染色体级别的高质量参考基因组的发

布［59-61］及测序成本的下降，在后续的研究中开发高质量分子标记以定位紫花苜蓿抗旱关联位点及关键基因成为

可能（表 2）。

2. 2　异源表达抗旱功能基因增强紫花苜蓿抗旱性

在拟南芥（Arabidopsis thaliana）、蒺藜苜蓿和其他植物中已经鉴定和表征了许多抗旱功能基因，是作物抗旱

遗传改良的宝贵基因资源。转基因研究表明，异源表达 AgcodA、AtAVP1、AtEDT1、MtWXP1、GsZFP1、

GsWRKY20、EsMcsu1、CsLEA、ZxABCG11 等基因成功增强了紫花苜蓿的耐旱性［33-34，62-69］。例如，将拟南芥

图 1　紫花苜蓿抗旱相关基因研究进展

Fig. 1　Research progress on genes related to drought resistance of alfalfa
由于紫花苜蓿遗传背景复杂，前期的研究多通过在紫花苜蓿中导入外源基因或同源克隆抗旱相关基因以提高其抗旱性。随着测序技术的发展，全基

因组关联分析和多组学数据，特别是转录组在紫花苜蓿抗旱相关基因的定位和功能研究中发挥着越来越重要的作用。Due to the complex genetic 
background of alfalfa， earlier research mainly focused on introducing exogenous genes or homologous cloning of drought-resistant genes to enhance its 
drought resistance. With the advancement of sequencing technology， genome-wide association analyses and multi-omics data， especially transcriptomics， 
are playing an increasingly important role in locating and studying the functions of drought-resistant genes in alfalfa.
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Enhanced Drought Tolerance 1（AtEDT1）基因转入苜蓿中，转基因苜蓿植物的气孔尺寸增加，但气孔密度降低，

这些气孔变化极大地减少了干旱胁迫下叶片中水分流失。同时，转基因苜蓿植物较野生型植株表现出更庞大的

根系，有更大的根长、根重和根直径。在田间，干旱胁迫处理下的转基因植物有更高的生物量［64］。在紫花苜蓿中

过表达蒺藜苜蓿 MtWXP1 基因，导致转基因苜蓿叶片角质层蜡质含量显著增加。同时，转基因株系在水分胁迫

下 和 复 水 后 表 现 出 更 高 的 光 合 作 用 速 率 、较 高 的 相 对 含 水 量 和 叶 片 水 势［65-66］。 将 来 自 旱 生 植 物 霸 王

（Zygophyllum xanthoxylum）的  ZxABCG11 转入紫花苜蓿，转基因苜蓿植株在田间干旱条件下干草产量比野生

型高出 50%。ABCG11 编码三磷酸腺苷（adenosine triphosphate， ATP）结合盒转运蛋白，转基因苜蓿植株表现出

更快的生长速度和更厚的叶片角质层，从而提高转基因苜蓿的保水能力和光合作用能力［63］。

2. 3　紫花苜蓿抗旱基因鉴定及功能研究进展

通过同源克隆，在紫花苜蓿中鉴定到一些抗旱功能基因。前期由于紫花苜蓿遗传转化体系不成熟、效率低，

在 烟 草（Nicotiana tabacum）和 拟 南 芥 中 对 MsZIP、MsNAC、MsHSP17. 7、MsZEP、MsHSP70、MsLEA4-4、

MsCML46、MsVDAC 等进行功能验证，证明这些基因可参与调控紫花苜蓿抗旱性［70-77］。随着紫花苜蓿遗传转化

体系的成熟，通过过表达和 RNA 干扰（RNA interference， RNAi）对其基因进行功能验证成为主要手段。过表达

MsWRKY11 的转基因植株表现出叶片的气孔密度降低和木质素含量增加的表型。通过体外和体内试验证明，

MsWRKY22 可以直接与  MsWRKY11 启动子中的 W-box 元件结合，并激活 MsWRKY11 的表达以调节苜蓿的耐

旱性［78］。紫花苜蓿中，MsDHN1 和 MsPIP2；1 分别编码脱水蛋白（保护剂）和水通道蛋白（控制水跨膜运输），在苜

蓿生长和应对干旱胁迫的反应中发挥着至关重要的作用。缺水导致 MsPIP2；1 在 Ser272处磷酸化，导致 mMYB 的

C 端从质膜释放并易位至细胞核，其中 MsDHN1 的 C 端与 mMYB△83 相互作用，并促进 mMYB 响应缺水的转录

活性。mMYB 的过表达下调 MsCESA3 的表达，但通过与 MsCESA7 启动子直接结合上调其表达，并导致转基因

毛状根具有高耐旱性［79］。此外，随着 CRISPR 技术在紫花苜蓿中的成功应用，利用该技术进行紫花苜蓿抗旱性研

究也有一些报道。之前的研究发现在紫花苜蓿中，通过 RNAi 介导的  MsSPL8 下调植株表现对干旱和盐胁迫的

耐受性［80］。利用  CRISPR/Cas9 诱导的  MsSPL8 基因突变进一步证实了 MsSPL8 在紫花苜蓿抗旱性中的功能［81］。

随着测序技术的发展，利用组学技术在紫花苜蓿中鉴定出一些抗旱的关键基因。通过转录组测序（RNA 
sequencing， RNA-seq）在紫花苜蓿中鉴定到 2 个功能未知的干旱诱导基因 MsDIUP1（DROUGHT-INDUCED 

表 2　紫花苜蓿抗旱性全基因组关联分析研究汇总

Table 2　Summary of genome-wide association studies researches on drought resistance of alfalfa

群体大小

Population size （No.）

200

198

198

109

基因型测序

Genotyping

GBS

GBS

GBS

RNA-seq

环境

Environment

田间

Field

温室

Greenhouse

田间

Field

温室

Greenhouse

表型

Phenotype

一年 3 次刈割的生物量 Biomass of 
three harvests in one year

耐旱指数和叶片相对含水量

Drought resistance index （DRI） and 
leaf relative water content （RWC）

26 个品质相关性状 26 forage quali⁃
ty traits

株高、地上生物量和 7 个叶绿素荧

光参数的抗旱系数 Drought-resis⁃
tance coefficients for plant height， 
above-ground biomass， and seven 
chlorophyll fluorescence parameters

主要结果

Main results

干旱条件下定位到 28 个与生物量相关的单

核苷酸多态性（single nucleotide polymor⁃
phism， SNP）标记。28 SNP markers were 
associated with biomass under drought stress.

在 DRI和 RWC 中分别鉴定了 19 和 15 个

SNP。Nineteen and fifteen SNP associated 
with DRI and RWC， respectively.

131 个 SNP 与所有水分亏缺处理中的多个

性状相关。131 SNP associated with multi⁃
ple traits in all the water deficit treatments.

在 9 个性状中共定位到 21 个显著 SNP；验证

了候选基因 MsMYBH 可增强苜蓿的抗旱

性。A total of 21 significant SNPs were iden⁃
tified in nine traits； MsMYBH was confirmed 
to enhance alfalfa drought resistance.

参考文献

Reference

［41］

［55］

［56］

［57］
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UNKNOWN PROTEIN 1）和 MsNTF2L（NUCLEAR TRANSPORT FACTOR 2-LIKE），并 通 过 过 表 达 和

RNAi对其功能进行验证［82-83］。结果表明，MsDIUP1 通过影响丙二醛和渗透保护剂（游离脯氨酸和可溶性糖）的

含量调控紫花苜蓿的抗旱性［82］。而对 MsNTF2L 过表达和 RNAi苜蓿植物的分析一致表明，MsNTF2L 高度影响

表皮蜡质沉积，并通过促进活性氧（reactive oxygen species， ROS）清除、气孔密度降低、脱落酸（abscisic acid， 
ABA）诱导的气孔关闭以及光合作用调节来赋予苜蓿干旱耐受性［83］。GWAS 在紫花苜蓿抗旱功能基因的鉴定上

也发挥了重要作用。对 109 份苜蓿种质材料的 GWAS 分析鉴定到一个增强苜蓿抗旱性的 MYB 样转录因子

（MsMYBH）。MsMYBH 过表达植物与野生型相比，其生物量和饲料品质得到提高。结合 RNA-seq、蛋白质组学

和染色质免疫沉淀分析表明，MsMYBH 可以直接与 MsMCP1、MsMCP2、MsPRX1A 和 MsCARCAB 的启动子结

合以提高其表达。这种相互作用使得过表达株系具有更好的水平衡、高光合作用效率以及清除过量的 H2O2以适

应干旱［57］。

2. 4　MicroRNA 调控紫花苜蓿对干旱胁迫的响应

MicroRNA （miRNA）是 20~24 个核苷酸长的内源性小 RNA，通过不完全的序列互补性靶向  mRNA，在转录

后水平沉默或下调基因表达。越来越多的研究表明 miRNA 参与植物的各项生长发育活动［84］，同时也参与植物对

非生物胁迫的反应［85］。miRNA 的表达受干旱胁迫诱导，并通过调节下游干旱响应基因以调节植物对干旱胁迫的

耐受性。 miRNA 主要作用于下游的转录因子，已有研究表明 miR159-MYB、miR169-NFYA、miR156-SPL、

miR393-TIR1、miR160-ARF、miR167-ARF 等模块参与植物的抗旱反应［85］。

在紫花苜蓿中，通过高通量测序在根中鉴定到 18 个干旱响应 miRNA，在叶中则有 12 个干旱响应 miRNA［86］。

其中，miRNA156、miRNA159、miRNA160、miRNA166 已经在其他植物中被证实参与干旱胁迫的响应和调控。

miR156 在紫花苜蓿中得到广泛关注，已有研究表明其调控苜蓿的生长发育［35］，并且介导苜蓿的抗旱反应［36-37，87］。

过表达 miR156 的苜蓿植株在干旱条件下表现出更高的存活率和较少的水分流失，增强了耐旱性［36］。进一步研

究显示，低或者中等水平的 miR156 过表达可以通过诱导 WD40-1 表达量和沉默 SPL13 以增强花青素生物合成，

从而增强紫花苜蓿的抗旱能力；而高过表达水平的 miR156 植株则表现出干旱敏感的表型［37］。对 miR156 的过表

达植株进行转录组测序分析发现，除了 SPL13 外，还有 6 个 SPL 家族基因在转录水平上受到 miR156 调控［88］。其

中，MsSPL9 在过表达 miR156 的苜蓿植物中表达量下调。在干旱条件下，MsSPL9-RNAi紫花苜蓿植株与野生型

相比表现出较少的叶片衰老，并增加了相对含水量，积累了更多的减轻胁迫的花青素［89］。这些结果表明，

miR156-SPL（MsSPL9 和 MsSPL13）模块可通过调节花青素的生物合成参与调控紫花苜蓿的耐旱性（表 3）。

3　总结与展望

干旱胁迫造成紫花苜蓿产量的严重损失，在田间干旱条件下，可使苜蓿减产 70% 以上［41］。然而，由于紫花苜

蓿遗传背景复杂，对其抗旱性的遗传研究进展较为缓慢，特别是与水稻（Oryza sativa）、玉米等农作物相比研究基

础还较为薄弱。尽管目前已经鉴定到一些与紫花苜蓿抗旱性相关的转录因子、编码保护性蛋白（胚胎发育晚期丰

富蛋白、热休克蛋白、通道蛋白等）的基因和 miRNA，但对这些基因参与紫花苜蓿抗旱调控的机制与调控网络的

解析还有待进一步的深入研究。而随着测序技术的发展及成本的降低，多组学分析将在紫花苜蓿抗旱功能基因

的定位及抗旱调控网络的解析中发挥越来越重要的作用。结合已有的研究成果，建议后续关于紫花苜蓿抗旱性

的研究可从以下方面着手：

1）关注干旱胁迫对紫花苜蓿生殖生长阶段的影响。紫花苜蓿是一种饲草作物，多在现蕾期或初花期刈割，在

进入初花期后，随着刈割时间推迟，产量上升但饲草品质急剧下降。因此，现有的与苜蓿抗旱性相关的研究多集

中于种子萌发、幼苗及营养生长阶段，很少关注干旱胁迫对紫花苜蓿生殖生长阶段的影响，干旱胁迫对紫花苜蓿

种子产量的影响鲜有报道。近年来，中国苜蓿种植面积不断增加，但国内苜蓿种子生产缺口很大，每年需进口大

量苜蓿种子。因此，解析干旱胁迫对紫花苜蓿生殖生长阶段的影响，挖掘相关调控基因，对紫花苜蓿种子生产，保

障我国草畜业健康发展具有重要意义。
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表 3　紫花苜蓿耐旱性遗传研究进展

Table 3　Advances in genetic research on drought tolerance in alfalfa

GsZFP1

GsWRKY20

miR156/

SPL13+

DFR/

WD40-1

MsMYBH

AtAVP1

ZxABCG11

AtEDT1

MtWXP1

EsMcsu1

CsLEA

AgcodA

MsZIP

MsNAC

MsHSP17. 7

MsZEP

MsHSP70

MsLEA4-4

编码 Cys2/His2型锌指蛋白 Encodes a Cys2/His2-

type zinc-finger protein
WRAKY 转录因子 WRKY-type transcription factor

miRNA，SPL转录因子 miRNA， squamosa promoter 
binding protein-like （SPL） transcription factors

MYB-like转录因子 MYB-like transcription factor

液泡 H+-焦磷酸酶 （H+-PPase） Vacuolar H+-pyro⁃
phosphatase （H+-PPase）
编码 ABC转运蛋白 Encodes an ATP binding cassette 
（ABC） transporter

同源域亮氨酸拉链转录因子 Homodomain-leucine 
zipper transcription factor

AP2结构域的转录因子基因 AP2 domain-containing 
transcription factor gene
编码一种钼辅因子硫化酶 Encoding a molybdenum 
cofactor sulfurase
晚期胚胎发生丰富蛋白 Late embryogenesis abundant 
（LEA） proteins
来自土壤细菌 Arthrobacter globiformis 的 codA 基因，

编码胆碱氧化酶 A codA gene from the soil bacterium 
（Arthrobacter globiformis）， encoding choline oxidase

bZIP转录因子 bZIP transcription factor

NAC转录因子 NAC transcription factor

编码热休克蛋白 Encodes a small heat shock protein

编码玉米黄质环氧化酶 Encodes zeaxanthin epoxidase

编码热休克蛋白 Encodes heat shock proteins

晚期胚胎发生丰富蛋白 Late embryogenesis abundant 
（LEA） proteins

过表达增强了紫花苜蓿的耐旱性。Overexpression enhanced drought 
resistance of alfalfa.
更厚的角质层 Thicker cuticular layer

中等水平的 miR156表达可抑制 SPL13并增加 WD40-1表达，以微调

花青素生物合成的 DFR 表达，并调节紫花苜蓿的各种发育、生理和生

化过程，从而提高抗旱能力。Moderate levels of miR156 expression can 
inhibit SPL13 and increase WD40-1 expression， to fine-tune the expres⁃
sion of DFR involved in anthocyanin biosynthesis， and regulate various 
developmental， physiological， and biochemical processes in alfalfa， there⁃
by enhancing drought resistance.
保持水平衡、高光合作用效率以及清除过量的 H2O2。Maintaining wa⁃
ter balance， high photosynthetic efficiency， and scavenging excess H2O2.
叶片和根系中积累更多的 Na+、K+和 Ca2+。Accumulation of more 
Na+， K+ and Ca2+ in leaves and roots.
更高的蜡晶体密度和更厚的叶片角质层，从而提高转基因苜蓿的保水

能力和光合作用能力。Higher wax crystal density and thicker leaf cutic⁃
ular layer， thereby enhancing water retention and photosynthetic capacity 
of transgenic alfalfa.
降低气孔密度，增加根系发育，同时膜透性和丙二醛含量降低，但可溶

性糖和脯氨酸含量较高。Reduced stomatal density， increased root de⁃
velopment， while membrane permeability and malondialdehyde content 
decreased， but soluble sugar and proline content were higher.
增加角质层蜡堆积，增强耐旱性。Increased accumulation of cuticular 
wax， enhancing drought resistance.
促进脱落酸生物合成，提高抗旱性。Promotes abscisic acid biosynthe⁃
sis， enhancing drought resistance.
较高的相对含水量和减少的膜损伤。Higher relative water content and 
reduced membrane damage.
保持较高的相对含水量和增加甘氨酸甜菜碱和脯氨酸含量。Main⁃
taining high relative water contents and increased levels of glycinebetaine 
and proline.

增加丙二醛含量、相对含水量、可溶性糖含量、可溶性蛋白含量和脯氨

酸含量。Increased malondialdehyde content， relative water content， sol⁃
uble sugar content， soluble protein content， and proline content.

-

增加根长。Increased root length.

影响各种生理途径、ABA 水平和胁迫响应基因表达。Affects various 
physiological pathways， ABA levels， and stress-responsive gene expression.

相对含水量、脯氨酸含量、超氧化物歧化酶活性升高，丙二醛含量降

低。Increased relative water content， proline content， and superoxide dis⁃
mutase activity， while malondialdehyde content decreased.

更多的侧根和更高的叶绿素含量，可溶性糖水平和多种抗氧化酶活性

升高，而脯氨酸和丙二醛水平显著降低。More lateral roots and higher 
chlorophyll content， increased soluble sugar levels and various antioxidant 
enzyme activities， while proline and malondialdehyde levels significantly 
decreased.

［33］

［34］

［36-37］

［57］

［62］

［63］

［64］

［65-66］

［67］

［68］

［69］

［70］

［71］

［72］

［73］

［74］

［75］

基因

Genes
描述

Description
基因功能

Gene function
参考文献

Reference
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MsCML46

MsVDAC

MsWRKY11

MsDHN1-

MsPIP2；1-

MsmMYB

MsSPL8

MsDIUP1

MsNTF2L

miR156/

SPL9

TPS1-TPS2

MfLEA3

AtNDPK2

AtABF3

IbOr

co-expression 

of bar+

CsALDH 

genes

编码钙调蛋白样蛋白 Encodes calmodulin-like protein

编码电压依赖性阴离子选择性通道（VDAC）蛋白

Encodes voltage-dependent anion-selective channel 
（VDAC） protein
WRKY 转录因子 WRKY transcription factor

MsDHN1（脱水蛋白）、 MsPIP2；1（水通道蛋白），

MsmMYB（一种膜锚定的 MYB 转录因子 ）
MsDHN1 （dehydrin） and MsPIP2；1 （aquaporin）， 
MsmMYB （a membrane-anchored MYB transcription⁃
al factor MsmMYB）

SPL转录因子 Squamosa promoter binding protein-

like （SPL） transcription factors

干旱诱导的未知蛋白 1（它缺乏任何可靠的保守结

构域）Drought-induced unknown protein 1 （it lacked 
any confidently conserved domains）
核转运因子 2-like
Nuclear transport factor 2-like

miRNA

酵母海藻糖-6-磷酸合酶 （TPS1） 和海藻糖-6-磷酸

磷酸酶 （TPS2） 基因 Yeast trehalose-6-phosphate 
synthase （TPS1） and trehalose-6-phosphate phospha⁃
tase （TPS2） genes

晚期胚胎发生丰富蛋白

Late embryogenesis abundant （LEA） proteins

拟南芥核苷二磷酸激酶 2
Arabidopsis nucleoside diphosphate kinase 2

脱落酸（ABA）响应元件结合因子 3
ABA-responsive element-binding factor 3

甘薯橙基因 The sweetpotato orange gene

氧化应答和抗除草剂基因 An oxidative responsive 
gene （CsALDH） and herbicide resistance gene （bar）

MsCML46 结合游离 Ca2+以促进信号转导并维持较高的 K+/Na+，保

护细胞内稳态。MsCML46 binds free Ca2+ to promote signal transduction 
and maintain a higher K+/Na+， protecting cellular homeostasis.
渗透稳态和胁迫响应基因表达。

Osmotic homeostasis and stress-responsive gene expression.

通过调控木质素生物合成和紫花苜蓿气孔开闭调控耐旱性。Enhanc⁃
es drought resistance by regulating lignin biosynthesis and alfalfa stomatal 
opening and closing.
缺水导致 MsPIP2；1 磷酸化，mMYB （mMYB△83）的 C 端易位并

与 MsDHN1 相互作用，并促进 mMYB△83 响应缺水的转录活性。

mMYB和 mMYBD83的过表达下调 MsCESA3的表达，但通过直接结

合其启动子上调 MsCESA7的表达。Dehydration leads to phosphoryla⁃
tion of MsPIP2；1， C-terminal translocation of mMYB （mMYB△83） 
and interaction with MsDHN1， promoting the transcriptional activity of 
mMYB△83 in response to dehydration.  Overexpression of mMYB and 
mMYBD83 downregulates the expression of MsCESA3， but upregulates 
the expression of MsCESA7 by directly binding to its promoter.
表达下调的植株延缓枯萎并快速恢复； MsSPL8突变体在耐缺水能力

方面有所提高。Down-regulation delayed wilting and recovered quickly； 
MsSPL8 mutants displayed improvements in their ability to withstand wa⁃
ter-deficit.
参与胁迫信号传导、抗氧化防御和渗透调节的基因存在差异反应。

Differential responses of genes involved in stress signal transduction， anti⁃
oxidant defense， and osmotic regulation.
通过调节叶片失水（通过调节气孔和蜡沉积）、抗氧化防御和光合作用

调控苜蓿耐旱性。Regulates drought resistance by modulating leaf dehy⁃
dration （through stomatal and wax deposition）， antioxidant defense， and 
photosynthesis in alfalfa.
调节花青素的生物合成。Regulating anthocyanin biosynthesis.

海藻糖积累。Accumulation of trehalose.

转基因植物中积累 ROS减少。

Reduced accumulation of ROS in transgenic plants.

水分流失率降低，细胞膜损伤降低。

Water loss rate and cell membrane damage were decreased.

蒸腾速率降低，活性氧含量降低。A reduced transpiration rate and low⁃
er reactive oxygen species contents.

总类胡萝卜素水平更高，细胞膜损伤更少。Higher total carotenoid lev⁃
els and lower cell membrane damage.

Na+含量降低，K+含量升高；离子毒性降低，渗透调节维持；相对含水

量升高，光系统变化减少，膜损伤减少。Lower Na+ and higher K+ con⁃
tent； Reduction of ion toxicity and maintenance of osmotic adjustment； 
Higher relative water content level， fewer changes in the photosystem， 
decreased membrane injury.

［76］

［77］

［78］

［79］

［80-81］

［82］

［83］

［89］

［90］

［91］

［92］

［93］

［94］

［95］
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MsTMT 编码 γ-生育酚甲基转移酶 Encodes γ-tocopherol 
methyltransferase

减轻氧化损伤，积累更多渗透解离物质，提高水分利用效率。Alleviat⁃
ed oxidative damage， accumulation of more osmolytic substances and im ⁃
proved water use efficiency.

［96］

续表  Continued Table

基因

Genes
描述

Description
基因功能

Gene function
参考文献

Reference

2）完善紫花苜蓿基因组。尽管已经有染色体级别的紫花苜蓿基因组发表［59-61］，但是由于紫花苜蓿基因组具

有高杂合、高重复度、高倍性等特征，现有的紫花苜蓿参考基因组并不完善。T2T 基因组指的是具有端粒到端粒

的高质量、高准确性和高连续性的完整基因组。已相继完成了拟南芥［97］、水稻［98］、玉米［99］等多个植物的 T2T 基因

组的组装。此外，单个紫花苜蓿的基因组仅能代表该基因型的遗传信息，无法代表紫花苜蓿物种的遗传多样性。

泛基因组（pangenome）是指某一物种多个个体基因组信息的集合，有助于揭示物种内丰富的遗传变异， 挖掘新的

功能基因，解析品种形成的分子基础，深化对物种遗传多样性的认识［100］。基因组测序技术的发展、测序成本的降

低以及基因组组装算法的进步，有助于完善紫花苜蓿基因组信息，并指导抗旱功能基因及其他重要农艺性状相关

基因的挖掘。

3）利用 Indel、SV 等标记进行紫花苜蓿抗旱性状的关联分析。 SNP、插入/缺失变异（insertion-deletion， 
Indel）、结构变异（structural variations， SV）和表观遗传变异共同导致了物种内和物种间观察到的可遗传表型多

样性［101-102］。基于 SNP 的 GWAS 分析在紫花苜蓿抗旱性状解析中发挥了关键作用，鉴定到一大批与紫花苜蓿抗

旱性紧密关联的 SNP 变异［55-57］。然而，随着研究的深入，研究人员发现 SNP 变异并不能完全解释植物基因组的

变异，Indel、SV 等标记对植物表型变异的贡献对于植物育种者协助培育改良品种非常重要。随着基因组技术的

快速发展，以更高的分辨率和准确性鉴定 Indel、SV 等标记成为可能。Indel、SV 等标记的开发将加深对紫花苜蓿

进化、驯化和育种过程中的基因组变化的认知。同时将这些变异与表型结合进行关联分析，将有助于鉴定关键的

候选基因，为后续优异基因资源的发掘提供重要参考。

4）结合多组学数据解析紫花苜蓿抗旱性遗传基础。植物具有复杂的调控网络，单一的组学研究不够全面，往

往不能很好地解释具体的生物学现象。组学技术和生物信息学的发展为植物研究人员提供了前所未有的机会，

可通过对多个组学数据集的联合分析来解析复杂的生物学现象。通过多种组学研究方法，如表型组、基因组、转

录组、代谢组、蛋白组、表观组等的结合，可以从不同层面揭示性状的遗传基础和调控机制，更全面反映植物遗传

变异和表型变异的关联，鉴定重要农艺性状的标记位点和基因，从而提高育种效率［103-105］。在紫花苜蓿中，基因

组、转录组、代谢组等数据已有报道，但很少有研究结合多个组学数据集解析苜蓿的抗旱性遗传机制。随着测序

技术的进一步发展与成本的降低，多组学研究将在紫花苜蓿的遗传机制研究中发挥不可替代的作用，将会成为苜

蓿抗旱育种的强大工具。

5）利用 CRISPR/Cas 基因编辑技术创制抗旱高产紫花苜蓿种质材料。CRISPR/Cas 基因编辑系统已成为生

命科学领域的重要技术，广泛用于各种植物的基因功能验证和种质材料创制。然而，相较于其他作物，紫花苜蓿

的同源四倍体特性使得 CRISPR/Cas 9 系统的应用面临诸多挑战。早期研究表明，苜蓿的基因组编辑效率为

1. 7%~8. 4%［60，106］，而现阶段已经研发出多种不同类型的紫花苜蓿基因编辑载体，显著提高了基因编辑的效率，

已达 50% 以上［107］。结合全基因组关联研究（GWAS）和组学技术的迅猛发展，越来越多的抗旱候选基因得以识

别，CRISPR 技术有望成为后续基因功能验证及抗旱紫花苜蓿材料创制中最有效的手段。并且随着 CRISPR 技

术的发展，通过对产量、品质、抗旱性及其他抗逆相关基因进行多基因编辑以改善紫花苜蓿的综合性能成为可能。
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