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植物抗寒机理研究进展
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摘 要:低温寒害是影响农作物分布、产量和品质的主要胁迫因子.植物抗寒机理研究是比较活跃和进展

很快的领域.从植物抗寒的生理生化基础、植物对低温的信号感知、低温信号在植物中的传递及植物冷反应基

因的表达调控等四个方面对目前植物抗寒机理的相关研究进行了综述,并对植物抗寒研究在农业生产中的应

用进行了展望.
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Abstract:Lowtemperaturedamageisoneofthemainstressfactorsaffectingcropdistribution,yieldand

quality,andresearchinplantcoldresistancemechanismisanactiveandfastdevelopingfield.Here,researchon

plantcoldresistancemechanism wasreviewedfromfouraspects:thephysiologicalandbiochemicalbasisof

plantcoldresistance,theperceptionoflowtemperaturesignal,thetransmissionoflowtemperaturesignalin

plants,andtheexpressionregulationofplantcoldresponsivegenes.Additionally,theprospectsoftheapplica-
tionofresearchonplantcoldresistanceinagriculturalproductionwasdiscussed.
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0 引言

低温是植物所面临的主要逆境因子,不仅危害

植物的生长和发育,也会限制植物的地域分布和农

作物产量,是我国农林生产中的主要自然灾害,也
是园林绿化引种的一个重要障碍.因此,弄清植物

抗寒基因的表达调节机制和植物抗寒的生理生化

基础,揭示植物抗寒的作用机理,对农作物和园林

作物的抗寒育种具有重要意义.本文从植物抗寒的

生理生化基础、植物对低温的信号感知、低温信号

在植物中的传递以及植物冷反应基因的表达调控

等四个方面进行了全面综述,以期为植物抗寒领域

的相关研究者找准盲点,进一步揭示植物抗寒的作

用机理,同时也为植物的抗寒育种提供理论指导和

技术思路.

1 植物抗寒的生理生化机制

研究表明,植物虽然不能像动物那样通过运动

来趋利避害,但在长期进化过程中也形成了多种在

寒冻环境中生存的适应机制,包括被动适应机制和
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主动适应机制.被动适应机制指植物体自身具有的

结构特征,如叶片较小、栅栏组织发达、细胞壁衍化

成角质层、蜡质、木质、栓质和特殊气孔等附属结

构,这些附属结构以及木质部间的导管组织能阻止

水分子和冰的扩散运动[1,2].主动适应机制与植物

的诱导性抗寒防卫反应有关,主要包括受CBF调

节或ABA调节的下游冷反应基因(COR),它们是

与提高植物抗寒性、保护细胞免受低温伤害直接相

关的功能性蛋白质编码基因.
目前,已从拟南芥、大麦、油菜、苜蓿、菠菜等

植物中鉴定出上百种冷反应基因(COR),例如,

KIN (cold-inducible)、LTI(low-temperaturein-
duced)、RD (responsivetodehydration)或 ERD
(earlyresponsivetodehydration)基因[3,4].根据这

些基因编码蛋白质的氨基酸组成,COR 基因可分

4类:COR6.6/KIN2,COR15a,RD29A/LTI78/
COR78和COR47/RD17,其中COR6.6蛋白与富

含丙氨酸的鱼类抗冻蛋白I极为相似,RD29A 和

RD17蛋白类似于胚胎发育晚期丰富蛋白(late
embryogenesis abundant protein, LEA Ⅱ ),

COR15a蛋白可阻止六方晶Ⅱ相发生,提高低温胁

迫下质膜的稳定性[4-6].除此之外,还包括抗氧化酶

活性的增加或/和抗氧化物质的增多以及渗透压调

节物质的积累等[4-8].低温胁迫环境下,抗寒植物中

膜磷脂和不饱和脂肪酸含量增加,可防止膜相变,
使膜能维持流动性和正常的液晶态.在烟草中超量

表达脂肪酸去饱和酶基因提高了植株的抗寒能

力[9].研究还发现,冷敏感植物在冷胁迫条件下,细
胞中活性氧的产生加速,清除活性氧的能力下降;
而超表达拟南芥Fe-SOD酶编码基因增强了苜蓿

的抗冻性[7].抗冻蛋白(antifreezeproteins,AFPs)
是一类能结合于冰晶表面抑制冰晶形成和生长的

蛋白质,同时它还抑制冰晶在融化之后发生的重结

晶现象,在植物的抗冻反应中具有重要作用[10,11].
植物在遭受寒害的同时还会受到水分胁迫和渗透

胁迫,一些具有保水作用的渗透调节物质,如脯氨

酸、甜菜碱、可溶性糖和蛋白以及醇类等物质会大

量积累,以 维 持 细 胞 的 渗 透 平 衡,减 小 低 温 伤

害[12-14].拟南芥冷驯化缺失突变体sfr4在响应低

温过程中没有可溶性糖的积累,抗寒能力减弱.转
基因拟南芥中蔗糖磷酸合酶的超表达可促进蔗糖

水平的提高,同时也增强了植株的耐寒能力[15,16].

2 植物对低温的信号感知

通常认为位于膜上的钙离子渗透通道、受体激

酶、组氨酸激酶、磷酸酯酶和光合机构等可能是植

物的低温感受器,但还缺乏直接的证据.细胞膜上

的钙离子通道被认为是低温信号感受器,是因为低

温可以引起Ca2+内流,而且对ABA不敏感型突变

体的研究也证实Ca2+参与了低温胁迫下的信号转

导[4].最近,种 康 课 题 组 在 水 稻 中 的 研 究 表 明,

COLD1编码一个具有9个跨膜域的G蛋白信号

调控因子,它通过与G蛋白亚基RGA1互作激活

Ca2+ 通 道,进 而 调 节 了 水 稻 的 低 温 反 应,表 明

COLD1可能是水稻的低温感受器[17].作为低温感

受器,蓝细菌中的组氨酸激酶 Hik33、Hik19和枯

草芽孢杆菌中的组氨酸激酶DesK,通过调节去饱

和酶基因的表达响应低温信号[18,19].在拟南芥的研

究中也发现了类似的组氨酸激酶,并且它们的表达

受低温诱导[20].类受体激酶(RLK)因为具有跨膜

结构,能将胞外信号传递到胞内,也被认为是可能

的低 温 感 受 器.研 究 发 现,拟 南 芥 类 受 体 激 酶

RPK1的表达受低温诱导[21].最新的研究也表明,
低温响应蛋白激酶CRPK1可能通过接受 RPK1
传来的低温信号,磷酸化14-3-3蛋白并使其入核,
进而调节下游关键转录因子CBF的稳定性[22,23].
磷酸酯酶C和D在低温处理15s就在细胞内积

累,因此膜磷脂的变化被认为起始了低温信号.磷
酸酯酶D还具有将微管蛋白锚定在质膜的作用,
因此磷酸酯酶D的活化还会引起细胞骨架的构象

改变,进而可能还会激活Ca2+通道[21].植物光合机

构的氧化还原状态可以作为低温的感受器,通过感

知光能吸收和利用的不平衡,调节冷驯化过程[24].

3 低温信号在植物中的传递

植物感受到低温后,将低温信号通过钙离子、

ABA、活性氧ROS等第二信使继续向下游传递.细
胞壁、内质网和液胞中Ca2+ 浓度比细胞质中高两

个数量级以上,这些细胞器称为细胞的“钙库”.低
温引起细胞质内Ca2+浓度升高,用Ca2+螯合剂或

Ca2+通道阻断剂阻止Ca2+ 内流,降低了苜蓿和拟

南芥的抗寒性.作为第二信使,Ca2+ 可以通过调节

Ca2+感受器(如钙调蛋白,含钙调蛋白结构域的蛋

白激酶CDPK,类钙调蛋白磷酸酶B蛋白CBL以

及CBL互作蛋白激酶CIPK等)和其他蛋白的磷

酸化反应将低温信号向下传递,进而调节下游冷反

应基因COR 的表达[21,25,26].
KIM 研 究 表 明,拟 南 芥 CIPK3 可 以 调 节

RD29A、KIN1、KIN2基因的表达在低温信号传
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递中发挥重要作用,CIPK3可能位于调节COR 基

因表达的转录因子上游、Ca2+信号的下游[21,25].过
表达OsCDPK7、OsCDPK13基因增强了水稻的

抗寒能力.细胞质的蛋白磷酸酯酶PP2A 可以使

MAPK、CDPK和受体蛋白激酶RPK失活.低温会

诱导Ca2+内流,抑制PP2A的活性,促进Ca2+感受

器引发一系列磷酸化反应,进而调节下游COR 基

因的表达[18].DESWAL在芥菜中的研究表明,依
赖PKC的磷酸化反应直接参与了早期低温信号的

传递过程[26].
ABA和活性氧ROS可以通过诱导调节Ca2+

信号,参与植物对低温的信号传递.20世纪60年

代,人们就发现ABA在木本植物对抗低温胁迫中

有重要作用,外源施加ABA可以提高木本植物的

抗冻能力.随后发现外源ABA处理,也可以增强水

稻、玉米和辣椒等低温敏感型植物的抗寒能力.拟
南芥aba3突变体中低温诱导的COR 基因都下调

表达,因而aba3突变体表现出冷敏感表型[4,27,28].
研究发现ABA可以促进IP3的积累,进而与Ca2+

共同参与低温信号转导[28].低温胁迫会引起活性

氧的积累,进而激活细胞的活性氧清除系统和一系

列保护机制.拟南芥组成型积累ROS突变体fro1
中,COR 基因表达受到抑制,植株对低温胁迫表现

敏感.目前人们还不清楚植物是如何感知低温胁迫

造成的氧化压力,但一些学者认为活性氧可能传递

了低温压力的信号.除了诱导钙信号,ROS还可以

通过活化氧化还原反应下游蛋白,如转录因子、蛋
白激酶,直接参与低温信号传递[20,28,29].

4 植物冷反应基因的转录调控

低温信号通过激活转录因子,调节下游冷反应

基因(COR)的表达,从而启动植物的抗寒反应.转
录因子CBF(C-repeatbindingfactor)调节的信号

途径是目前调控机理揭示最为清楚的植物低温应

答途径.根据是否依赖CBF因子,植物的低温应答

途径 分 为 依 赖 CBF 和 不 依 赖 CBF 两 条 途

径[20-22,29-32].依赖 CBF的冷信号转导途径(又称

ABA非依赖途径),即植物在感知低温后,启动

CBF 基因表达,CBF蛋白再激活下游冷反应基因

(如COR、KIN、RD、LTI等)的表达,进而增强植

物的抗寒性.CBF 属于乙烯反应元件结合因子

ERF家族成员,受CBF调节的基因多达百种以上.
研究表明,CBF调节的冷反应基因启动子区都含

有胞苷酸重复或脱水反应元件(C-repeat/dehydra-

tion-responsiveelement,CRT/DRE)[21-23,29-31].在
拟南 芥 基 因 组 中 共 发 现4个 CBF 基 因,其 中

CBF1、CBF2、CBF3都与冷信号转导途径相关,
但却具有不同的作用.CBF1和CBF3的表达要先

于并促进CBF2的表达,而CBF2又会抑制CBF1
和CBF3的表达,从而使CBF的功能受到精密调

控.进一步的研究发现,一个 MYC类转录激活因

子编码基因ICE1,低温时能特异地与CBF 启动

子中的识别序列结合,像主效开关一样控制着

CBF信号转导途径各基因的表达水平[29-33].SIZ1
编码类泛素蛋白E3连接酶,可以通过SUMO化

ICE1抑制ICE1被泛素化降解,从而增加ICE1的

稳定性.HOS1是CBF信号转导途径的负调节子,
编码一个环指型泛素E3连接酶,低温诱导胞质内

的HOS1入核,促进细胞核里ICE1蛋白的泛素化

降解.转录因子 MYB15、ZAT12和EIN3可以识别

并结合CBFs基因启动子区的 MYB结合位点,抑
制CBFs基因的表达[34,35].研究还发现,Ca2+ 信号

可以在上游调控CBF 基因的表达,钙调蛋白结合

转录激活子CAMTA3可以识别并结合CBF2基

因启动子区正调节植物的低温反应[35,36].另外,依
赖CBF的调控途径还在转录后水平上受到进一步

的调节.研究发现,FRY2突变导致COR 基因 mR-
NA的加工延迟,低温环境下,CBFs 的表达量增

加,但fry 突变体植株却呈现低温敏感表型.低温

环境下,rcf1突变体中CBFs的表达增加,但由于

COR 基因的出核受阻,植株呈现低温敏感表型;

los4突变体中CBF1和CBF2的表达出现延迟,
造成 COR 基 因 加 工 不 完 全,使 植 株 对 低 温 敏

感[27].Liuetal.(2017)研究表明,低温下蛋白激酶

CRPK1磷酸化14-3-3蛋白使其入核,与CBF结合

并启动CBF1和CBF3的泛素化反应,从而在转录

后水平上对CBF的调控途径进行调节[22].
不依赖CBF的冷信号调节途径还不清楚.转

录组分析表明,拟南芥中仅有约14%低温应答基

因受 CBF 调 控[35].同 源 域 转 录 因 子 HOS9 和

MYB类转录因子HOS10正调控拟南芥对低温的

响应,MYB1C负调控拟南芥对低温的响应,但在

hos9突变体,myb1c 突变体以及MYB1C 超表达

植株中,CBF 及其下游调控基因的表达都不受影

响,表明HOS9、HOS10和 MYB1C可能通过不依

赖CBF的冷信号转导途径发挥作用[21,37].拟南芥

esk1突变体组成型积累大量脯氨酸并具有抗冻表

型,但esk1突变体中CBF 基因及其下游调控基因
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的表达却不受影响,表明esk1突变体的抗冻表型

可能与依赖CBF的信号无直接关系[38].拟南芥GI
基因编码一个参与开花调控的核内蛋白,其表达受

低温诱导,atgi-3突变体的耐寒能力明显降低,但

CBF 基因的表达却不受影响[30].水稻中一种介导

糖信号转导的 MYB类转录因子—MYBS3,可以

通过与CBF调节的下游基因共同作用,在水稻适

应长期低温胁迫反应中起关键作用[39].ABA在植

物的低温反应中具有重要作用[40-42],约有10%的

ABA反应基因受低温诱导.转录因子bZip可以接

收ABA传递的低温信号,以不依赖CBF调节的途

径调节下游冷反应基因(COR)的表达,这些冷反

应基 因 的 启 动 子 区 一 般 具 有 ABA 反 应 元 件

(ABRE)PyACGTGGC.除 此 之 外,转 录 因 子

MYB、MYC和 NAC也可以接收 ABA传递的低

温信号,进而调节下游COR 基因的表达.拟南芥

中,AtMYB96通过调节脂转移蛋白LTP3的表达

增强了植物的抗冻性,而且不影响CBF及其调节

的下游COR基因的表达[27,30,43].

5 展望

植物的抗寒过程是一个由多个转录因子或多

种信号途径相关基因相互平行或交叉协作,共同调

控的复杂网络,最终产生结构和生理物质的变化,
从而增强植物的抗寒能力.除了CBF类转录因子,
许多其他类型的转录因子,如 MYB、WRKY、锌指

蛋白ZF等,都参与了植物的低温反应和对冷调节

基因COR的调控,一些受CBF调控的下游COR
基因同时也可以被其他转录因子调节;一些早期低

温反应转录因子往往具有共同的下游 COR 基

因[35].许多植物生理节律相关的基因(如CAA1,

PPRs)也参与了依赖CBF的低温应答途径[31].此
外,各种激素和ROS信号,糖信号也在植物的低温

信号转导过程中发挥着重要作用[27,30,44].小分子

非编码RNA以及表观遗传修饰通过在转录后水

平对相关转录因子和COR 基因的调控,对植物的

抗寒性进行调节[45-48].
尽管人们对植物的抗寒机理有了较为深入的

认识,但植物的抗寒反应是一个十分复杂的调控过

程,目前人们对植物抗寒机理的认识还很有限,还
有待进一步研究.随着基因测序技术和大数据处理

技术的不断进步,特别是分子互作网络和基因共表

达分析技术的不断优化,为我们从整体上认知植物

抗寒反应提供了充足的数据量和强大的分析手段,
能快速从海量数据中提取关键的抗寒作用因子.再
结合现代分子成像技术和基因功能核验技术(如超

表达,基因沉默,基因编辑技术等),人们对植物抗

寒机理的认识将更加全面深入,这些研究结果将为

利用生理生化和分子生物学手段提高植物的抗寒

性,推动植物抗寒育种,以及一些园艺作物的低温

保鲜储存提供理论基础,具有较好的应用前景.
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