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摘要: 生长素作为最早被人们发现的植物激素, 在植物生长发育的各个环节都起着重要作用。然而, 因为无法自由选择生

活环境, 植物个体往往在生长过程中不可避免地遇到各种生物的和非生物的胁迫, 加之全球气候的恶化, 非生物胁迫对植

物生长的影响越来越显著。了解植物激素, 尤其是生长素在植物体应对非生物胁迫时的作用有助于人们更好地找到应对

胁迫, 保障农作物和经济作物产量的措施。非生物胁迫中, 冷胁迫是限制植物生长发育和作物产量的一个主要胁迫因子, 
本文综述了生长素在冷胁迫下植物应答反应中的研究进展, 同时对以生长素为中心的植物激素网络调控与胁迫的关系也

作了阐述。
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植物的生长和发育受内源性因素和外源性

因素的共同调节, 植物激素作为重要的内源性因

子在转录水平和翻译水平的调控网络中起着不可

或缺的作用(Chandler 2009)。第一个被人们认识

并加以研究的植物激素是生长素——吲哚乙酸

(indoleacetic acid, IAA), 它几乎参与了植物体从胚

胎发育到个体衰老的全部发育过程。此外, 生长

素也在影响植物发育各个阶段的激素调控网络中

起到重要作用(Swarup等2002; Chandler 2009; 
Depuydt和Hardtke 2011)。

作为无法自由选择其生活环境的植物个体, 
往往在生长过程中不可避免地遇到各种生物和非

生物的胁迫, 为了应对各种环境胁迫, 植物在漫长

的进化过程中逐渐形成了复杂的信号接收和响应

机制。尽管如此, 非生物胁迫每年仍然给全球农

业生产造成价值数亿美元的损失(Mahajan和Tuteja 
2005)。在众多非生物胁迫因子中, 低温无疑是限

制农作物生产的一个主要胁迫因素。例如, 2009年
日本经历了一场全国范围内的低温灾害, 直接造

成的农业经济损失超过1 500亿日元(http://www.
maff.go.jp/j/tokei/sokuhou/higai09_78910/index.
html)。此外, 早期和晚期的霜冻也会降低蔬菜和

水果的产量。越来越多的研究证实植物激素参与

冷胁迫, 并发挥重要作用, 包括脱落酸、茉莉酸、

水杨酸、赤霉素、油菜素内酯、细胞分裂素和乙

烯等, 其中脱落酸(abscisic acid, ABA)的作用尤为

重要。低温条件下, 植物体内不少ABA合成和信

号通路相关基因表达水平发生改变, 一些抗冷胁

迫反应的基因也可在ABA诱导下大量表达(Ding等
2015; Knight等2004; Peng等2016; Zhang等2016; 

Lee和Seo 2015)。作为植物激素中发现最早的生

长素参与植物冷胁迫调控过程的研究也取得了不

少进展。本文对相关的研究成果进行概述, 同时

也综述了生长素在植物激素网络调控中的作用, 
以期更好地理解生长素在植物应答冷胁迫反应中

可能扮演的角色。 
1  生长素运输和极性分布与植物生长发育

植物生长的可塑性在其应对环境变化过程中

起着重要作用。众多研究指出, 植物生长素无论

在细胞水平还是分子水平都参与植物生长可塑性

的调节, 从而使植物可以适应环境的变化。在适

当的生长条件下, 生长素在植物体中的极性分布

与许多生长发育过程相关, 包括胚胎模式建成、

器官发生、分生组织的模式建成和极性建立。生

长素是唯一一类既可长距离运输也可短距离运输

的植物激素(Rahman 2013)。长距离运输速度较快, 
负责将幼嫩组织中合成的生长素通过韧皮部向植

物体其他部分运输; 而短距离运输速度较慢, 是发

生在细胞与细胞之间的一种运输方式, 并且受特定

的输入、输出蛋白的调节(Marchant等2002; Rahman 
2013)。此外, 短距离运输是定向的, 植物组织细胞

膜上输出载体的极性分布导致生长素呈极性分布。

AUX/LAX (AUXIN RESISTANT/LIKE AUX1)和PIN 
(PIN-FORMED)蛋白家族在生长素细胞间运输中

起重要作用, 其中AUX/LAX家族负责生长素的输
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入, PIN家族主要负责生长素的输出。ABP1 (auxin 
binding protein1)也参与生长素穿过质膜的运输过

程, 并且ABP1对质膜上PIN蛋白的活性有抑制作

用(Covanová等2013)。此外, 在植物和异位表达系

统中, ABCB糖蛋白转运家族(ATP binding cassette 
subfamily B/P-glycoprotein, ABCB/PGP)也可能介

导生长素的运输(Peer等2011)。ABCB糖蛋白隶属

于ABC转运蛋白家族, 它们是一大类含有核苷酸

结合域的重要跨膜运输蛋白。与PIN蛋白家族不

同, ABCB家族蛋白结构和功能多样, 研究显示参

与生长素或生长素衍生物运输的成员主要有5个, 
其中ABCB1、ABCB4和ABCB19的研究比较深入

(Cho和Cho 2013)。例如, 研究者们发现拟南芥中

有两套不同的极性运输系统负责细胞间生长素的

运输。从茎尖到根尖这种朝向根的生长素运输是

由PIN1和ABCB19蛋白调节的; 而在根部生长素的

运输要复杂得多 ,  它有两个截然相反的运输方

向。朝向根尖的运输中, 将由AUX1、ABCB19、
PIN1、PIN3以及PIN7蛋白介导IAA经过中柱细胞, 
一旦到达根尖 ,  IAA的运输方向就会发生改变; 
AUX1、PIN2、ABCB1和ABCB4将介导生长素由

根外层细胞向着茎端的运输(Cho和Cho 2013; 
Geldner等2001; Muday等2012; Peer等2011)。因此, 
生长素在根部具有双向运输的特点。

除了细胞间生长素运输的调节, 人们还在拟南

芥和水稻中发现一类负责调节细胞内生长素运输

和积累的蛋白家族。该蛋白家族被称为PILS (PIN-
LIKES)家族, 与PIN蛋白有10%~18%的同源性, 但
亚细胞定位和功能差异较大。PINs主要定位于质

膜和内质网膜, 而PILS主要定位在内质网膜和液泡

膜上, 并且可能通过调节胞内生长素水平, 尤其是

生长素在内质网中的积累来参与核生长素信号的

调控(Barbez等2012; Mohanta等2015)。
众多研究学者认为植物器官发生和模式建成

都始于生长素在特定组织和细胞中的积累与极性

分布, 这种生长素的极性分布直接引起重要的生

长决定事件, 例如顶-基轴向的确定以及根和子叶

的建成(Friml 2003)。植物叶片、花器官和侧根的

发生以及向性生长也与生长素的极性分布有关。

生长素极性的分布在很大程度上依赖于细胞膜PIN
蛋白的极性分布, 而PIN蛋白的极性分布是由细胞

膜和胞内活动引起的(Geldner等2001)。有研究表

明网格蛋白(clathrin)依赖的胞吞作用和ARF-GEF 
(ADP-ribosylation factor, ARF; guanine-nucleotide 
exchange factor, GEF)依赖的胞吐作用参与维持

PIN蛋白在细胞膜上的极性分布(Dhonukshe等2007; 
Geldner等2001)。此外, PID (the Ser/Thr protein 
kinase PINOID)激酶与蛋白磷酸酶PP2A (protein 
phosphatase 2A)可以通过磷酸化与去磷酸化PIN蛋

白从而调节其活性, 间接调节PIN的极性分布和生

长素的输出(Dai等2012; Michniewicz等2007; Rah-
man等2010; Sukumar等2009)。
2  以生长素为中心的激素网络调控

众所周知, 植物生长和发育的调节依赖于激

素相互作用的复杂调控网络。有趣的是, 生长素

是大多数激素调控网络中的共同因子。例如生长

素和细胞分裂素(cytokinin, CK)的拮抗作用可以协

调植物地上部分和根系的生长, 并且生长素和CK
的组合调控网络可能参与植物对病原体的免疫应

答反应(Naseem等2013)。另一组经典的可以产生

协同作用或拮抗作用的植物激素是生长素和乙烯, 
它们对植物生长发育共同作用的结果可以影响各

种发育过程 ,  如根和茎的伸长、根和茎的向地

性、侧根发育、根毛起始和延伸、下胚轴向光性

和叶片脱落等等。赤霉素(gibberellin, GA)和生长

素已被证明在豌豆茎的伸长和单性结实(Swarup等
2002)、杨树侧根发育(Gou等2010)、拟南芥花序

和根发育(Silverstone等1997; Willige等2011)、马

铃薯块茎的诱导和发生(Roumeliotis等2012)等方

面具有协同作用。此外, Beneventi等(2013)发现在

线虫入侵大豆引起的抗性反应中赤霉素和生长素

的交叉调控参与活性氧水平的调节。油菜素内酯

(brassinolide, BR)与生长素的相互作用可调节根和

茎向性反应中细胞的伸长(Hardtke等2007)。茉莉

酸(jasmonic acid, JA)与生长素在调节根的生长、

侧根的发育和开花等方面具有协同作用, 但在调

节胚芽鞘的伸长、不定根的发生方面有拮抗作用

(Chandler 2009; Gutierrez等2012)。生长素和ABA
之间也存在相互作用, 它们相互拮抗作用于植物

生长发育的诸多方面(Choi等2013), 包括调节侧根

发育(Shkolnik-Inbar和Bar-Zvi 2010)和幼苗顶基轴

向的形成(Belin等2009)。Du等(2013)报道发现, 
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ABA和IAA在生物合成水平上也存在交叉的网络

调控, 并且共同参与水稻抗寒性和抗旱性的调节。

生长素不只可以和其他某种激素发生交叉的

网络调控反应, 还可以和多种激素同时存在复杂

的交叉调控网络。Agullo-Anton等(2014)的研究显

示, 生长素、细胞分裂素和水杨酸(salicylic acid, 
SA)可能参与康乃馨早期不定根的形成。在植物

抵抗病原体时, SA、ABA和生长素的信号转导途

径之间也存在复杂的相互作用(Denancé等2013)。
有研究指出, 包括生长素在内的植物激素间的交

叉调控网络也参与气孔调节(Daszkowska-Golec和
Szarejko 2013)。

这些生长素与其他激素相互作用的交叉调控

网络有的是在生物合成水平上的, 如生长素-乙烯

的相互作用或生长素-GA的相互作用; 有的是在信

号转导水平上的, 如生长素-BR的相互作用或生长

素-CK的相互作用。虽然与生长素相互作用的方

式各异, 交叉网络调控最终往往都通过生长素极

性运输和分布的改变达到调节植物生长发育的目

的。例如, 乙烯通过促进生长素载体蛋白AUX1和
PIN2的表达来增强根伸长区生长素的运输, 导致

细胞伸长和根生长的缓慢(Ruzicka等2007); aux1 
(auxin resistant 1)和eir1/pin2 (pin-formed 2)突变体

可以抵抗乙烯诱导的根生长抑制效应(Rahman等
2001)。另一方面 ,  在根的成熟区 ,  乙烯既抑制

AUX1蛋白的表达, 又促进PIN3和PIN7蛋白的表

达, 导致无法形成侧根发育所必需的生长素极性

分布(Lewis等2011)。此外, 众多研究表明在幼苗

的地上部分, 乙烯可以通过促进局部区域PIN3和
AUX1蛋白的表达, 改变生长素积累方式并最终导

致顶端区域弯曲程度的增加(Muday等2012)。在

根的伸长区和分生区, 细胞分裂素对生长素极性

分布的调节可通过抑制PIN1、PIN2和PIN3蛋白的

表达以及促进PIN7蛋白的表达来实现(Ruzicka等
2009)。在拟南芥下胚轴外植体和培养的烟草细胞

中, 细胞分裂素对生长素的输出也起着负调控作

用(Pernisova等2009)。生长素的极性运输也受到

GA的调控。在侧根发育的相关研究中, 人们发现

GA可以刺激生长素的运输, 促进PIN9蛋白的表达

(Bjorklund等2007; Gou等2010)。在拟南芥GA信号

转导通路的突变体gid1ac (GID1 receptor)和gai-1 

(gibberellicacid insensitive)以及GA合成突变体ga1 
(GA requiring1)中, Willige等(2011)发现PIN1和
PIN2蛋白的表达量降低 ,  而且通过液泡降解的

PIN2蛋白增加, 推测由此导致生长素分布异常以

及幼苗子叶分化和根向地性生长的异常。在拟

南芥BR相关的突变体中PIN蛋白编码基因的表

达情况也会发生变化。例如BR合成突变体dim1 
(diminuto1)和det2 (de-etiolated2)以及BR信号转导

异常的突变体bri1 (BR-insensitive1)的地上部分中

PIN1、PIN3和PIN7基因的表达量减少, dim1和
det2突变体的根中PIN2、PIN3和PIN4基因的表达

量减少(Li等2005)。此外, 外源BR的作用还可以改

变根中PIN2蛋白的定位(Li等2005)。近年来有研

究显示一些BR信号通路的组分作为多功能蛋白通

过参与其他信号网络来调节多种生理过程, 如光

的形态建成、细胞程序性死亡、气孔发育、开

花、植物免疫应答和胁迫代谢响应, 而其中部分

生理过程是由包括生长素在内的其他植物激素与

BR信号网络的交叉反应调节的(Gruszka 2013)。
对拟南芥jdl1/asa1-1 (jasmonate-induced defective 
lateral root1/anthranilate synthase a1)突变体的研

究发现JA既可以诱导生长素的合成, 还可以通过

影响生长素输出载体PIN1和PIN2的表达水平来改

变生长素的极性运输(Sun等2009); 进一步的研究

发现茉莉酸甲酯可以通过影响PIN2蛋白的内吞作

用改变其亚细胞分布(Sun等2011)。ABA也可能参

与了生长素运输的调节。一方面生长素运输载体

异常的突变体aux1和pin2中, ABA抑制胚轴和胚根

伸长的效应消失(Belin等2009); 另一方面, ABA不

敏感的突变体根中PIN1蛋白的表达改变, 这也暗

示ABA作用与生长素运输之间有关联(Shkolnik- 
Inbar和Bar-Zvi 2010)。有研究发现, RIC1 (ROP- 
interactive CRIB motif-containing protein 1)是参与

生长素和ABA交叉信号网络调节的一个元件, 它会

增强生长素并削弱ABA对根生长和侧根形成的影

响(Choi等2013)。此外, 水稻中参与生长素代谢的

生长素酰胺合成酶GH3-2 (auxin-responsive gretchen 
hagen 3-2)可以通过调节内源游离态IAA和ABA的

平衡来影响水稻抗旱和耐寒性(Du等2012)。总的

来说, 这些结果表明生长素极性运输和分布在调

控生长素和其他激素信号网络以及协调植物的生
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长发育中起重要作用。在正常温度条件下, 生长

素极性分布对激素信号网络和植物发育的影响暗

示其在冷胁迫条件下植物抗逆性生长中可能发挥

的核心作用。

3  冷胁迫响应

植物冷胁迫反应包括冷感知、信号传导和基

因转录水平的变化。质膜已被公认为主要的冷感

应部位, 低温会改变细胞膜上不饱和脂肪酸和脂

蛋白的结构, 并最终导致细胞膜流动性降低(Wang
等2006)。即使在非冷胁迫的条件下, 通过突变或

外源处理使膜僵化也会诱导冷胁迫基因在室温环

境下表达(Örvar等2000; Sangwan等2002; Inaba等
2003)。因此膜的僵化在冷感知中可能起重要作

用。此外, 有一些膜蛋白是公认的冷感应元件。

例如, 可渗透钙通道、组氨酸激酶、受体激酶、

磷脂酶和光合系统可能在冷信号传导中发挥主要

作用。冷胁迫信号传导模型认为, 冷信号在细胞内

的传导会经过一系列有PP2A (protein phosphatase 
2A)、MAPK (mitogen-activated protein kinase)和胞

浆钙离子参与的磷酸化级联反应(Solanke和Shar-
ma 2008)。有几个转录因子已经被确定为冷胁迫

转录调节的诱导基因。ICE1 (inducer of CBF expres-
sion 1)就是其中一种受冷胁迫刺激活化的MYC- 
like转录因子, 它位于转录级联反应的初始阶段, 
参与植物冷胁迫应答并受到多方面的调控(Xiong
等2002; Zhu等2007; Li等2013; Ma等2013)。一方

面 ,  低温时一种含锌指结构域的E3泛素连接酶

HOS1 (high expression of osmotically responsive 
gene 1)通过泛素化降解途径负调节ICE1 (Dong等
2006a)。最新的研究显示, 水稻OsHOS1可能参与

蛋白酶体复合物的形成并介导OsICE1的降解, 而
拟南芥AtHOS1在冷胁迫信号中可能具有相似的

作用(Lourenco等2013)。另一方面, 低温时SUMO
化修饰的E3连接酶SIZ1 (small ubiquitin-related 
modifier E3 ligase)可以通过抑制泛素化的方式稳

定ICE1 (Miura等2007)。综上所述, 磷酸化、SIZ1
介导的ICE1稳定、HOS1参与的ICE1降解等是调

节 ICE1是否被激活并结合靶基因的关键过程。

ICE1活化后可与CBF (C-repeat binding factor)启动

子上的E-box顺式元件结合并激活目的基因的表

达; 而CBF基因的低温诱导和过表达植株抗寒性的

增强表明, CBF在植物的冷胁迫信号转导途径中可能

起着重要作用(Chinnusamy等2003; Vogel等2005)。 
实验显示, BR处理可以增强水稻及烟草等植物的

抗寒性; 最新的研究证实BR不仅可以激活茶树

CsICE1的表达, 还可能通过诱导线粒体交替氧化

酶活性的增加保护烟草光合系统免受冷胁迫下异

常积累的活性氧分子的伤害(Deng等2015; Ding等
2015)。ABA同样被发现可以激活茶树CsICE1的表

达, 并且一些抗冷胁迫反应基因如LEA (late embryo-
genesis abundant)和CBF也可以在ABA诱导下大量

表达(Ding等2015; Knight等2004; Xiong等2002)。
有研究显示, 冷胁迫条件下水稻幼苗中内源ABA
含量升高, 作为ABA合成途径当中重要的加氧酶

NCED (9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase)其家族

成员的编码基因OsNCED1和OsNCED3表达显著

上调, 位于ABA下游的抗冷胁迫反应基因LEA表达

也上调; 与之相反的, 幼苗中内源CK含量下降, CK合
成途径中反式羟化酶编码基因CYP735As (cytochrome 
P450 735A)的表达明显下调, 由CK诱导表达的标志

基因OsRR1 (sativa response regulator1)和OsRR2表
达也下调(Maruyama等2014)。此外, 拟南芥来源

的R2R3型转录因子AtMYB15以及香蕉来源的具

有螺旋-环-螺旋结构(bHLH)的转录因子MaMYC2
也参与冷胁迫, 并与ICE1具有相互作用(Agarwal等
2006; Zhao等2013)。MaMYC2可以被非经典植物

激素茉莉酸甲酯激活并随后刺激大量MaICE1-CBF
下游冷胁迫信号通路中响应基因的表达(Zhao等
2013)。众多研究证明激素在植物应对非生物胁迫

的调控途径中发挥着重要的作用, 但是它们是如

何在冷胁迫响应中发挥作用的, 不同激素之间有

没有相互关联, 其信号通路中有哪些重要环节和

关键因子, 仍还有许多未解之处。

4  生长素和冷胁迫

生长素在植物生长发育中起着至关重要的作

用, 但我们对其冷胁迫响应的了解不多, 早期的研

究显示温度会影响多种植物顶芽中外源生长素的

运输速率, 更多的研究成果显示低温影响生长素

运输和植物的向性生长, 暗示低温会改变植物体

内生长素的分布, 导致植物生长异常(Morris 1979; 
Fukaki等1996; Wyatt等2002; Nadella等2006; Shiba-
saki等2009)。1996年, Fukaki等在拟南芥花序轴的
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向性研究中发现4°C下将花序水平放置3 h, 其生长

方向没有任何改变, 随后将拟南芥转移到23°C正

常培养, 花序却很快发生弯曲, 直到1 h后才开始渐

渐恢复正常的垂直生长状态。这说明低温可能不

影响植物体对重力的感知, 而影响生长素调控的

弯曲生长反应。拟南芥这种低温平放, 再回复室

温并正常放置的处理方法也被称为GPS (gravity 
persistent signal)。随后, Wyatt等(2002)通过GPS处
理筛选出拟南芥gps突变体, 这些突变体只在低温

处理并回复室温后出现花序生长的异常, 包括回

温后无延迟弯曲现象、反方向弯曲以及过度弯曲

三种类型。进一步的研究显示野生型拟南芥花序

在低温环境下生长素的重定位受到抑制, 只有回

到室温后才得以恢复; 而gps中花序无法正常弯曲

生长是因为重力刺激后这些突变体内生长素极性

运输发生变化, 在花序中不能建立合适的生长素

浓度梯度(Nadella等2006)。
不仅生长素调控的地上部分的向重力性反应

受到低温影响, 地下部分的向重力性反应同样受

到低温的影响。Shibasaki等(2009)发现对拟南芥

野生型以及生长素信号通路中重要响应基因的突

变体air1 (auxin-resistance gene1)和tir1 (transport 
inhibitor response 1)进行低温处理, 这些植株都会

出现根生长缓慢和向重力反应异常的现象。进一

步的研究显示低温对生长素向根部的运输有显著

的抑制作用, 而对拟南芥根中生长素信号转导没

有明显作用。究其原因, 低温选择性地影响了拟

南芥根中部分蛋白质在细胞内的运输或定位, 尤
其是生长素输出载体PIN2的运输和PIN3的重定

位。在此之前, 已有研究显示重力刺激可引起根

皮层细胞中PIN3蛋白在质膜的重定位, 并且可能

通过肌动蛋白依赖的蛋白质囊泡运输进行调节

(Friml等2002; Harrison和Masson 2008)。对于PIN2
蛋白的分子和细胞学研究也认为其功能的发挥依

赖于膜上的定位和通过胞内体在细胞内的运输

(Paciorek等2005; Sukumar等2009)。总的来说, 以
上结果暗示冷胁迫通过抑制细胞内蛋白质的运输

或定位影响了PINs的功能, 进而影响生长素极性

运输并导致根中生长素水平异常, 最终造成根系

生长缓慢和向重力性异常。不过, 冷胁迫可能只

是选择性的抑制细胞内部分蛋白质的运输。例如

膜定位的LTI6b (low-temperature-induced protein 6b)
蛋白在正常温度下显示出与PINs相似的定位, 在冷

胁迫诱条件下也能保持正常的运输和定位(Rahman 
2013; Kurup等2005)。通过膜染料FM 4-64对冷胁

迫下的内吞作用进行监测的结果也表明, 冷胁迫

并没有限制所有蛋白质的运输通路(Shibasaki等
2009)。除了能改变细胞内部分蛋白质的膜泡运

输, 改变膜结构, 导致膜僵化也是冷胁迫对植物的

主要影响之一。二甲基亚砜(DMSO)被认为可以

广泛影响人造生物膜刚性强度(Lyman等1976; Orvar
等2000), 甚至模拟冷胁迫对膜流动性的影响。

Shibasaki等(2009)使用DMSO进行实验, 发现根的

重力反应和PIN2的运输都没有明显受到膜僵化的

影响。总的来说, 这些实验现象显示冷胁迫期间

PINs的重定位不是因为细胞总体运输效率或膜结

构的改变, 而是细胞有选择性地调节某些特定蛋

白质活性的结果, 这一推论为深入理解冷胁迫下

生长素如何参与植物生长提供了基础。

除此之外, 研究发现低温处理会显著降低苹

果幼苗中DR5:GUS指示的内源生长素水平, 同时

生长素酰胺合成酶的编码基因GH3表达量也明显

升高(Yuan等2013)。GH3蛋白具有吲哚乙酸氨基

酸化的功能, 可以通过减少游离生长素水平来调

节体内生长素平衡。但Du等(2013)在水稻中的研

究显示冷处理使水稻幼苗内游离生长素含量增加, 
而且基因芯片和实时定量表达结果显示多个生长

素合成途径中的酶类的编码基因表达上调, 与之相

对的GH3基因家族多个成员表达下调。进一步的

研究发现生长素信号通路中大部分基因表达下调, 
但也有少数基因包括生长素反应因子OsARF13、生

长素早期响应基因OsSAUR19 (small auxin-up RNA 
gene 19)和OsIAA39、另一类生长素响应基因OsIAA20
和OsIAA28等表现出明显的上调趋势。

尽管上述研究显示出生长素可能与冷胁迫反

应元件有密切关系, 但生长素如何参与各种冷胁

迫反应的通路仍是未解之谜。例如, 我们提到过

一个重要的冷胁迫反应调控元件SIZ1。有研究指

出它不仅可以通过抑制转录因子ICE1的泛素化降

解来保持ICE1在冷胁迫早期反应中的激活作用

(Miura等2007); 还可以通过调节生长素分布参与

磷饥饿下根系重构的负调节作用(Miura等2011)。
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此外, 有研究发现拟南芥中AtNUP160 (人类核孔

蛋白NUP160的同源体)可作为冷胁迫反应的下游

元件, 在冷胁迫条件下mRNAs的核质运输中起着

决定性作用(Dong等2006b); 同年Parry等(2006)通
过sar (suppressor of auxin-resistance gene)和axr1 
(auxin-resistant1)双突变体研究揭示AtNUP160/
SAR1蛋白参与生长素信号反应通路下游基因的转

录调节。拟南芥axr突变体因为生长素抑制因子

AUX/IAA无法正常被降解而在细胞核内积累, 并
大量抑制生长素诱导基因的表达; 但当AtNUP160/
SAR1对mRNA核输出的控制也出现异常时, sar和
axr双突变体中生长素诱导基因的表达又恢复正

常。那么SIZ1和AtNUP160是否也参与冷胁迫条

件下与生长素相关的植物生长反应呢, 还有待深

入研究。

5  问题与展望

目前的研究结果将细胞内受到极性运输机制

调节的生长素反应与冷胁迫下植物生长的调节联

系起来。细胞内运输不仅是保持膜蛋白水平的重

要调节途径, 也控制多种信号传递, 激素反应以及

动植物生长和发育过程。不仅如此, 它也将生长

素反应与冷胁迫联系起来。冷胁迫下细胞内蛋白

质运输系统的变化引起生长素载体定位的改变, 
进一步影响体内生长素分布并导致植物生长过程

的变化。此外, 低温也会影响生长素代谢水平和

生长素信号通路。尽管这些发现使我们认识到一

些生长素在冷胁迫条件下参与植物生长发育的调

节方式, 但仍有许多问题未能回答。例如, 哪些蛋

白质参与生长素载体胞内运输的调节, 并在冷胁

迫条件下植物生长的抑制作用中起主要作用？蛋

白质运输途径是否能全面地调节植物对胁迫的响

应？冷胁迫下生长素信号通路和其他激素间存在

怎样的联系？如何协调并帮助植物对抗冷刺激？

哪些元件将激素响应和下游信号因子联系起来？

如果能在今后的研究中解决这些问题, 将帮助我

们更好地了解冷胁迫响应机制并应对农业生产中

冷胁迫对农作物的不利影响。
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Research progress of plant auxin as a regulator of cold stress response
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ing, Xianyang Normal University, Xianyang, Shaanxi 712000, China

Abstract: As the first discovered plant hormone, auxin plays important roles in plant growth and development. 
It will help to cope with stress and to ensure the yield of crops and economic crops, if we could understand the 
function of auxin in response to biotic and abiotic stresses. Among various abiotic stresses, cold stress is a main 
factor which limited plant growth and development. Here, the research progress of auxin as a regulator of cold 
stress response is reviewed. At the same time, the relationship between stress response and the complex regula-
tory network of hormones which centered on auxin is also discussed.
Key words: auxin; regulatory network of hormones; cold stress
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