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摘要: 脱落酸(ABA)作为逆境信号, 在植物抗逆特别是抗旱过程中起关键作用。苔藓植物是最早登陆的高等植

物, 探究其ABA的作用机理对于理解陆生植物的进化具有重要意义。本文主要描述ABA在苔藓植物中的功能

和作用, 并以小立碗藓(Physcomitrella patens)为例, 总结了ABA合成和信号转导途径的研究进展, 丰富了对

ABA在早期陆生植物生存与进化过程中作用的认识。
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综　述  Reviews

苔藓植物是高等植物中的低等类型, 被认为

是植物由水生成功过渡到陆生的最古老类群之

一。苔藓具有特殊的生理适应机制, 可以适应高

寒、高温、干旱和强光等自然环境, 是许多初生

演替阶段的先锋植物和拓荒者, 也是植物进化过

程中的关键节点和重要分枝(Aboal等2006)。近年

来, 由于发现其在干燥-快速复苏过程中强大的细

胞保护及细胞修复机制(许书军2007), 以及重要的

生态作用(吴楠等2014), 因而越来越受到关注。其

中, 模式植物小立碗藓(Physcomitrella patens)的全

基因组测序已于2008年完成(Rensing等2008), 随后

开展了大量的相关研究, 极大地推动了苔藓植物

研究的发展和认识。

脱落酸(abscisic acid, ABA)是维管束植物在水

分胁迫下产生的应对逆境反应以及信号转导过程

的一个关键植物激素, 它能调控植物的蒸腾、耐

受干旱、种子成熟以及休眠等过程, 还能抑制侧

根和花序形成(Cutler等2010; 孙哲等2017)。高等

植物中ABA的生物合成主要通过C40间接途径由

类胡萝卜素合成, 包括玉米黄素环氧化酶(zeaxanthin 
epoxidase, ZEP)催化玉米黄素(zeaxanthin)转化为

黄质素(violaxanthin), 9-顺式-环氧类胡萝卜素双加

氧酶(9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase, NCED)再
催化9-顺式-新黄素(9-cis-neoxanthin)产生黄氧素

(xanthoxin), 黄氧素在短链醇脱氢酶(short-chain al-
cohol dehydrogenase) ABA2的作用下转化为脱落

酸醛, 最后, 脱落酸醛在脱落酸醛氧化酶(abscisic al-

dehyde oxidase, AAO)的作用下生成ABA (Dong等
2015)。高等植物中ABA信号转导是一个非常复杂

的过程。首先, ABA受体蛋白(pyrabactin resistance/
pyrabactin resistance-like/regulatory components of 
ABA receptors, PYR/PYL/RCARs)与ABA结合, 构象

发生变化, 随后与蛋白磷酸酶2C (protein phospha-
tases 2C, PP2C)结合, 从而释放蔗糖非发酵相关蛋

白激酶(sucrose non-fermenting 1-related protein ki-
nase, SnRK2), SnRK2磷酸化下游靶蛋白, 调控离子

通道和激活转录因子, 最终控制ABA诱导靶基因

的表达(Rock等2009; Zhu 2016)。
目前, 关于ABA的研究大多数集中在被子植

物中, 但是ABA在其他植物中也发现了相似的作

用。有报道称, ABA在蕨类和石松类植物中均有

分布(Weiler 1979; Pilate等1989)。蕨类植物中, ABA
的作用包括抑制植物生长(Hickok 1983)、控制性

别决定(Warne和Hickok 1991)以及异形叶的转变

(Lin等2005)。此外, ABA在蕨类和石松类植物的耐

受干旱方面也起到关键作用(Liu等2008)。上述研

究证明ABA在蕨类植物和被子植物等维管束植物

中具有非常保守的功能。相比于维管束植物, 苔藓

中ABA的研究开展得较晚。研究发现在苔藓中有

类似ABA的存在, 由于苔藓在早期进化过程中与维

管束植物相分离, 因此, 人们推测ABA在苔藓中可
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能具有特殊的功能, 并认为ABA在苔藓的脱水和干

燥过程中起到了关键作用(Hartung等1987; Werner
等1991)。近年来模式植物小立碗藓全基因组的公

布以及各种研究方法的建立, 有效促进了对苔藓

ABA生物合成与分子反应机理的研究 ,  为揭示

ABA在生物进化过程中的作用提供了新的视野。

1  苔藓植物中ABA的功能

苔藓为了适应干旱的生活环境, 采用不同的

策略进行水分吸收和利用。苔藓组织中缺少长距

离调节水分吸收和释放的传导系统和表皮系统, 
因此, 苔藓的水分平衡称为“变水”策略。在缺水的

条件下, 苔藓失去组织中的大部分水分, 一旦周围

环境水分充足, 它可以在自身不受损害的前提下

快速吸收水分, 迅速达到自身水分平衡, 这种“变
水”策略使得苔藓能够忍受脱水和干燥胁迫。苔藓

的这种水分平衡策略可能是古代植物适应陆生环

境的一种古老特性, 而这个特性在后期多数维管

束植物的进化中逐渐丢失(Oliver等2005)。研究发

现, 外源施加ABA会影响苔藓的生长、分化以及

增加耐脱水性(Cove等2006)。因此, 研究苔藓中

ABA的功能和信号转导途径会扩展我们对于陆生

环境中植物生存与进化的理解。

苔藓植物根据形态和结构的差异, 可分为苔

类、藓类和角苔类。其中苔类中是否存在ABA过

去一直是一个有争议的问题。主要是因为苔类植物

内源ABA的检测是一个难点(Weiler 1979), 而且苔

类植物中会积累大量的新月酸(lunularic acid, LNA), 
它具有与ABA类似的生物活性(Nakayama等1996), 
因此, 认为苔类植物中ABA被LNA替代, 发挥着抑

制生长和提高耐干性的作用。直到1987年, Har-
tung等(1987)利用酶联免疫分析法(enzyme-linked 
immunosorbant assay, ELISA), 用单克隆抗体成功

地检测到鹿角苔(Riccia fluitans)的内源ABA; 后来, 
又利用相似的方法在Exormotheca holstii中也检测

到了内源ABA, 同时发现它在水合作用下迅速减

少, 而在慢干过程中快速增加(Hellwege等1994)。
这些发现充分证实了苔类植物中确实有内源ABA
的存在。随着检测技术的进步, Li等(1994)又发现

地钱(Marchantia polymorpha)的叶状体中含有4~16 
ng·g-1 (FW)的ABA。

早期研究证实, 苔藓原丝体对ABA非常敏感, 

外源施加ABA会影响苔藓植物的生长和发育(Goode
等1993)。例如, ABA会抑制梨蒴立碗藓(Physcomi-
trium pyriforme)和反纽藓(Timmiella anomala)的原

丝体生长, 导致原丝体形成胞芽状的结构(Chopra
和Kapur 1989), 或者生成厚壁的球形细胞(Goode等
2011)。ABA还会抑制半月苔(Lunularia cruciata)胞
芽和叶状体的生长, 葫芦藓(Funaria hygrometrica)和
反纽藓配子体芽的形成(Chopra和Kapur 1989)。其

原因是ABA影响了细胞分裂素的生成, 阻碍了细胞

分化(Christianson 2000)。此外, 有报道指出, ABA会

抑制Riccia gangetica配子囊的分化(Kumra和Chopra 
1986); 高浓度的ABA还会抑制真藓(Bryum argen-
teum)和梨蒴小毛藓(Microdus brasiliensis)配子囊

的形成(Chopra和Mehta 1987)。
相关研究表明, 外源施加ABA能够提高苔藓

的耐干性和抗冻性。葫芦藓的原丝体不能忍受快

干, 但可以忍受慢干, 因为慢干引起内源ABA的积

累; 但是如果外施ABA, 原丝体又可获得性的忍受

快干(Werner等1991)。外施ABA还会诱导波叶仙

鹤藓(Atrichum undulatum)产生耐干性, 同时减少干

旱引起的光合效率降低及光损伤, 并增加依赖玉

米黄素的光化学淬灭(Mayaba等2001)。小立碗藓

中ABA在水分缺失状态下会保护细胞胚胎, 使组

织获得耐干性(Khandelwal等2010)。Redella等
(2005)比较分析了ABA处理后不同苔类的耐干性, 
发现鹿角苔和带叶苔(Pallavicinia lyellii)具有耐干

性, 地钱不具有耐干性, 而具有耐干性的种类体内

会积累可溶性碳水化合物, 这一结果与藓类相同, 
进一步验证可溶性糖类的积累是苔藓获得耐干性

的关键因素。另有报道称, 外施ABA会提高苔藓

的抗冻性。Pence等(1998)发现ABA处理会提高鹿

角苔的低温存活率, 但是不影响羽苔属(Plagiochi-
la)物种的低温存活率。Christianson (1998)证实用

ABA处理不同的苔藓, 其体内都会产生脯氨酸, 从
而提高低温存活率。用ABA处理Ditrichum cornu-
bicum原丝体也会提高它的低温存活率(Burch和
Wilkinson 2002)。Minami等(2003)比较小立碗藓

原丝体在ABA和低温处理下的抗冻性, 发现外施

ABA能快速提高−10~−2°C范围内的抗冻性, 而低

温处理仅能轻微的提高抗冻性, 这说明ABA可以

诱导苔藓体内积累可溶性糖或脯氨酸等保护剂来

提高抗冻性(Nagao等2005, 2006)。
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此外, ABA还会促进地钱的休眠, 增加叶绿体

的密度、体积和移动(Eckstein等2016), 并通过增

加可溶性糖和胚胎发育晚期丰富蛋白(late embryo-
genesis abundant protein, LEA)的含量来提高胁迫

耐性(Akter等2014)。Vujičić等(2017)比较分析了

小立碗藓、波叶仙鹤藓和地钱 ,  发现随着外施

ABA浓度的增加, 3种苔藓的生长活力、叶绿素和

类胡萝卜素含量都呈现降低的趋势 ,  低浓度的

ABA可增加其体内抗氧化酶活性。

2  小立碗藓中ABA的分子生物学研究

2.1  ABA合成途径

早期研究发现, 小立碗藓容易受到植物激素

的调节而改变它的形态结构及基因表达(Decker等
2006)。随着小立碗藓全基因组测序完成和各种组

学数据的积累, ABA类胡萝卜素生物合成途径中

一系列重要的编码酶基因相继被发现(Rensing等
2008)。目前研究证实, 小立碗藓中存在着被子植

物ABA合成限速酶NCED的同源基因, 该基因在脱

水和高盐胁迫下上调表达(Richardt等2010)。Take- 
zawa等(2015)发现小立碗藓ZEP基因的突变体ppa-
ba1中ABA和LEA蛋白含量明显减少, 同时耐干性

降低, 但对冷胁迫没有影响。Shinde等(2012)发现

干旱胁迫会诱导小立碗藓LEA蛋白无规律的波动, 
同时积累大量的ABA, 并推测LEA蛋白使细胞达

到稳定状态, 以适应变化的外界环境。最近, Ste-
venson等(2016)从小立碗藓中筛选出了一个与ABA
不响应的突变体arn, 该突变体缺失一个蛋白激酶, 
不表达干旱、ABA和渗透胁迫相关的蛋白, 并且

无法获得ABA诱导的干旱胁迫。近年来, 随着反

向遗传学研究方法的深入, RNA干扰(RNAi)、mi-
croRNAs、全基因组测序、基因编辑等技术都应

用于小立碗藓的研究, 这使得小立碗藓成为一个

热门模式植物。目前一系列的研究表明, 苔藓植

物和种子植物中ABA功能和信号途径具有保守性, 
但是对其中深层次的分子机理研究才刚刚开始。

2.2  ABA信号转导途径

直到21世纪 ,  ABA的各类受体才相继有报

道。2009年, Ma和Park同时发现一类ABA受体蛋

白PYR/PYL/RCARs, 它们能与蛋白激酶SnRK2和
蛋白磷酸激酶PP2Cs结合, 共同形成ABA重要的信

号组分(Fujita等2011)。

Komatsu等(2009)在小立碗藓中发现了两个编

码PP2Cs A亚组的ABSCISIC ACID INSENSITIVE1 
(ABI1)基因(PpABI1A和PpABI1B), 这两个基因在苔

藓整个生命周期中均有表达, 还会被ABA、渗透

胁迫和低温胁迫诱导, 当PpABI1A基因遭到损坏后

会导致小立碗藓对ABA的高度敏感, 同时增加了

胁迫耐受性, 提高ABA诱导基因的表达。PpABI1
在小立碗藓ABA信号转导中是一个负调控因子, 
这与拟南芥中报道的基本一致, 说明PP2C A亚组

具有进化的保守性。综上所述, 根据已知基因组

信息, 可以推测小立碗藓中也有与拟南芥类似的

PYR/PYL/RCARs→PP2Cs→SnRKs→转录因子→
靶基因的ABA信号转导途径(图1)。

小立碗藓中还存在AP2/EREBP、bZIP、
ABI3/VP1、bHLH、C2C2 Dof、NAC、MYB、

HD-Zip和HAP3等转录因子, 它们都是拟南芥中应

对胁迫和ABA的关键调控因子(Rock等2009)。在

小立碗藓的蛋白组分析中也证实了上述转录因子

在ABA反应中快速上调(Cuming等2007; Richardt
等2010)。Marella等(2006)从小立碗藓中克隆出3

图1  小立碗藓中推测的ABA信号转导途径

Fig.1  Model of ABA signaling in P. patens speculated  
according to the genome
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个ABSCISIC ACID INSENSITIVE3 (ABI3)基因(PpA-
BI3A、PpABI3B和PpABI3C), 它们与被子植物的

ABI3基因同源, 编码B3家族转录因子, 是ABA诱导

基因表达和种子获得耐干性的关键因子。过量表

达PpABI3基因, 导致Em-GUS和PpLea-GUS的表达

量上升 ,  说明ABI3在苔藓中也起到调控作用。

PpABI3A在拟南芥ABI3基因启动子的控制下能够

部分补偿拟南芥abi3-6突变体的表型, 验证了ABI3
在进化中具有保守的功能。Sakata等(2010)对Em
启动子激活PpABI3进行分析, 发现与B3结构域相

结合的RY基序是PpABI3被激活的关键。这说明

B3结构域转录调控区(RY基序)是ABI3在进化中保

留下来的重要区域, 而在进化的后期, ABI3的转录

调控由B3区域的RY基序变为ABA响应元件(ABA- 
responsive element, ABRE), 其原因可能是后期

ABI3开始与bZIP转录因子相互作用, 开始独立于

RY基序(Takezawa等2011)。
Khandelwal等(2010)发现小立碗藓abi3突变体

在ABA培养基上不能存活, 同时突变体中与ABA
相关的基因不表达或者表达量显著降低, 这说明

ABA及其转录因子ABI3在苔藓获得耐干性中发挥

着作用。后来Xia等(2016)利用生物信息学分析小

立碗藓abi3突变体和野生型中出现的22个非编码

小RNA (sncRNA)和6个反式作用小干扰RNA (ta- 
siRNA), 推测ABI3可能通过调控miRNAs和ta-siRNAs
的表达而获得耐干性。Yotsui等(2016)利用同位素

标记相对和绝对定量技术(isobaric tags for relative 
and absolute quantification, 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

关的蛋白都明显发生了变化, 证实植物中ABI3诱
导获得耐干性可能具有相同的遗传背景。Xiao等
(2018)发现小立碗藓配子体和原丝体都对开放环

境中的慢干敏感, 但是只有配子体会在慢干中获

得耐干性, 同时发现三突突变体abi3a/b/c的配子体

也能在慢干下存活, 这或许说明苔藓中对耐干特

性起决定作用的不仅仅是ABA。另外, Tan等(2017)
还发现小立碗藓abi3突变体在低温胁迫下与冷相

关的基因表达量降低, 体内抗氧化物含量减少, 光
系统II的活性也受到抑制, 这说明ABI3在提高苔藓

的抗冻性方面也起到关键作用。

ABA信号途径中的bZIP类转录因子包括AB-
SCISIC ACID INSENSITIVE5 (ABI5)和ABA响应元

件结合蛋白(ABA responsive element binding pro-
tein, AREB), 在被子植物中与ABRE介导的转录调

控发生反应(赵菲佚等2015)。在小立碗藓基因组

中ABI5的A亚组bZIP转录因子只出现在种子植物

中, 推测ABI5转录因子在苔藓和被子植物进化分

离后才出现(Correa等2008)。Richardt等(2010)用
微阵列分析了小立碗藓中ABA诱导的两个bZIP基
因, 发现它们属于Group E和Group G, 这两个基因

涉及到ACGT核心序列调控的ABA诱导基因的激

活。后来, 随着小立碗藓基因组信息的完善, 从中推

测出相似的A亚组bZIP转录因子(Yoshida等2010)。
虽然目前尚未克隆得到ABI5基因的cDNA序列, 它
在ABA信号途径中的作用和意义还不清楚, 但至

少可以说明A亚组bZIP转录因子的出现或许比现

有的认识要早。

Knight等(1995)发现, ABA诱导型的大麦Em基

因启动子与报告基因GUS融合可在小立碗藓原丝

体表达, ABRE调控Em基因启动子的激活, 同时确

定了苔藓中直接结合ACGT核心序列的核因子, 这
说明ABRE元件在苔藓中具有保守性。Kamisugi
和Cuming (2005)分析小立碗藓转录组中25个易受

ABA诱导而上调表达的基因启动子 ,  发现含有

ACGT元件的基因均显著表达, 同时证实PpLEA1启
动子中的ACGT核心序列参与ABA的诱导。Yotsui
等(2013)证实PpLEA1启动子通过识别ACGT元件

与PpABI3互作, 并且发现了一个新的结合元件

ACTT, PpABI3通过识别该元件与核因子PpNF-YC1
相结合, 随后激活PpLEA1启动子, 调控下游基因表

达, 获得耐干性。Sakata等(2010)发现ABA诱导小

立碗藓原丝体表达Em-GUS还需要与ABI3转录因

子B3区域的RY基序(CATGCA)相结合。综上所述, 
苔藓植物中存在着一个相对保守的, 但是又不完

全相同的ABA响应元件。

3  苔类植物中调控ABA反应的研究

相比小立碗藓, 苔类植物中ABA的分子机理

研究报道较少。Hellwege等(1996)最早发现ABA
诱导鹿角苔叶状体基因和蛋白的特异性表达, 同
时克隆出了Ric1基因编码的一个LEA蛋白。Tou-
gane等(2010)采用粒子轰击瞬时转化地钱的组培

细胞, 发现Em-GUS能被外源ABA诱导, 这暗示地

钱中也具有保守的ABA信号途径。与此同时, Tou-
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gane等(2010)克隆得到地钱ABI1基因(MpABI1), 瞬
时转化含有Em-GUS的MpABI1基因, 发现ABA会

抑制GUS的表达, 而在小立碗藓中稳定表达MpA-
BI1基因会出现对渗透和冷冻胁迫的低敏感性, 由
此证明, MpABI1是地钱ABA信号途径中的一个负

调控因子。随着表达序列标签(expressed sequence 
tag, EST)的完善以及稳定转化体系的建立, 今后, 
地钱会和小立碗藓一样成为苔藓研究的另一个模

式物种。

4  小立碗藓ABA合成和信号途径关键因子

的进化比较

Takezawa等(2011)总结了从藻类到被子植物

ABA合成关键酶基因和信号转导因子的数目, 发
现虽然物种之间差别很大, 但是却存在着相似的

类胡萝卜素合成途径。系统进化分析显示, 单细

胞红藻(Cyanidioschyzon merolae)中没有ZEP或者

NCED同源基因, 在莱茵衣藻(Chlamydomonas rein-
hardtii)中只有一个ZEP基因, 但是没有NCED基因, 
这说明藻类作为低等植物不具有真正的类胡萝卜

素合成途径。而在小立碗藓中包含类胡萝卜素合

成途径的一系列完整基因(Rensing等2008), 这说明

苔藓植物是类胡萝卜素合成途径进化的起点。比

较分析小立碗藓和被子植物PP2Cs A亚组, 发现它

们具有进化保守性。PP2Cs A亚组又可以分为Aa
类和Ab类(Xue等2008), 在小立碗藓中只有Aa类, 
它包括同源的ABI1、ABI2、HAB1和HAB2, 这暗

示着 PP2Cs中Aa类是陆生植物抑制ABA信号的最

早成分, 后来随着陆生植物组织和器官的不断进

化, 出现了PP2C Ab类。水生藻类基因组中既没有

SnRK2, 也没有PYR/PYL/RCAR, 而小立碗藓中出

现了SnRK亚家族III (表1)。相比被子植物, 虽然小

立碗藓中SnRK2亚家族III的数量变化不大, 但是被

子植物却具有更多的PP2C A亚组和PYR/PYL/
RCAR, 如拟南芥中有14个PYR/PYL/RCAR成员, 而
小立碗藓中推测有4个; 拟南芥中有9个PP2C A亚

组基因, 但在小立碗藓中只有2个(表1)。由此推测, 
PYR/PYL/RCAR和PP2C A亚组是植物由水生到陆

生的进化过程中适应陆地环境的关键调控因子。

陆生植物的ABI3基因起源于藻类中的B3 DNA结

合蛋白(Romanel等2009), 在种子植物中ABI3只编

码一个单拷贝的基因, 而小立碗藓中有3个ABI3基
因(表1), 这说明ABI3基因数量的减少或许是它作

为植物特异转录因子来控制耐干性的一种进化。

5  结论和展望

ABA在整个植物界无处不在, 陆生植物体内

形成了一套完整的ABA感知和信号转导机制, 即
核心组分共同组成一个复杂调控系统(PYR/PYL/
RCAR-PP2C-SnRK2-AREB)。在这个系统中, PP2Cs
抑制SnRK2s的活性, 而PYR/PYL/RCAR又抑制

PP2Cs的活性。苔藓作为陆生植物早期进化的一

个分枝, 利用ABA作为它们耐受胁迫的信号及调

节物质, 可能是植物适应陆地环境的关键进化特

征。此外, 苔藓ABA合成的类胡萝卜素途径为研

究植物内源ABA含量以及它在细胞、组织、器官

中的特异性分布提供了一个新的方向。

严格意义上来说, 小立碗藓属于干旱敏感型苔

藓(dessication sensitive moss), 而非极端干旱耐受

型苔藓(dessication tolerance moss, 又称DT苔藓)。
DT型苔藓的模式研究物种为山墙藓(Syntrichia ru-
ralis, 又名Tortula ruralis)。Bewley等(1993)研究表

明, 在山墙藓中没有检测到内源性ABA, 因此认为

在DT苔藓中, ABA不是调节耐干性的主要信号转

表1  植物ABA合成途径关键酶和主要信号转录因子数量比较

Table 1  Comparison of the number of genes encoding enzymes for ABA biosynthesis pathway and  
ABA signaling components among plants

            ZEP        NCED3          PYR/PYL     PP2C A亚组   SnRK亚家族III ABI3 ABI5

莱茵衣藻(C. reinhardtii) 1 0 0 0 0 0 0
小立碗藓(P. patens) 1 2 4 2 4 3 2
卷柏(Selaginella moellendorffii) 1 1 5 3 2 3 4
拟南芥(A. thaliana) 1 5 14 9 3 1 7
水稻(Oryza sativa) 1 3 11 10 3 1 5
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导途径。后来, Oliver等(2009)发现山墙藓在响应

干旱胁迫中可能涉及到γ-氨基丁酸(γ-aminobutyric 
acid, GABA)和茉莉酸(jasmonic acid, JA)信号介导。

然而笔者却在另一种DT苔藓齿肋赤藓(Syntrichia 
carnivervis)中检测到内源ABA含量的显著变化, 以
及下游一系列相关基因表达(未发表数据)。这暗

示ABA在DT苔藓的耐干胁迫中发挥着重要作用。

但是有关DT苔藓中ABA的进化保守性及其在应对

干旱胁迫中的功能及作用机制, 尚有待进一步深

入研究。

随着功能基因组学的发展以及基因编辑技术

的成熟, 各类与ABA有关的突变体相继获得, 这为

深入研究ABA在信号转导过程中的作用奠定基

础。目前已发现许多ABA信号转导的核心成分在

苔藓中都以一个低拷贝的基因家族存在, 信号途

径中下游各类转录因子所起的作用还不完全清

楚。比如, 哪些转录因子控制着ACGT介导ABA诱

导基因的激活? ABI3在ABA信号网络中如何提高

苔藓耐干性? 苔藓ABA信号途径中SnRK2s和
PP2Cs所催化的底物是什么? 总而言之, ABA是植

物从水生到陆生进化过程中适应缺水环境而演化

出的一种古老物质, 深入探究苔藓植物中ABA的

合成、代谢以及信号调控将极大促进人们对植物

进化机制的理解, 将为研究植物适应环境变化的

演化机理提供思路和线索。
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1Key Laboratory of Biogeography and Bioresource in Arid Land, Xinjiang Institute of Ecology and Geography, Chinese 
Academy of Sciences, Urumqi 830011, China
2University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China
3Grassland Institute, Xinjiang Academy of Animal Sciences, Urumqi 830011, China

Abstract: Abscisic acid (ABA) is a plant hormone that regulates plant growth and development such as seed 
dormancy and floral induction, and is involved in abiotic stress responses such as drought stress. In the past de-
cades, the synthesis, transport, signal transduction and possible mechanism by which ABA interacts have been 
clearly studied in vascular plants. Bryophytes, the first landing non-vascular plant group, encounter dehydrated 
environment and may have been involved in ABA regulatory network. However, the research is relatively weak. 
The aim of this review was to analyze, summarize and evolve the recent findings on ABA in bryophytes, espe-
cially from the model moss Physcomitrella patens. Furthermore, the prospect of future research, especially the 
molecular mechanism research by comparative and functional genomic approaches, is also put forward. This 
review could extend our understanding of the evolution of ABA. 
Key words: ABA; bryophytes; evolution; stress; Physcomitrella patens
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