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摘要: 低温胁迫是威胁我国粮食安全生产的重要因素之一。水杨酸是植物界中天然存在的一种小分子酚类物

质, 它在植物响应生物和非生物胁迫方面具有重要作用。本文较为系统地综述了低温对植物的不利影响、水

杨酸在植物体内的代谢途径及对低温的响应, 并从促进产热、缓解氧化胁迫和脱水胁迫等方面初步分析了水

杨酸提高植物抗寒性的生理机制。最后探讨了目前该领域中需要进一步研究的若干问题, 以期为深入研究水

杨酸诱导植物抗寒性的生理和分子机制提供参考。
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低温胁迫是影响植物地理分布、限制农作物

产量、威胁粮食安全的主要环境因子之一(董春娟

等2015; 李春燕等2015)。由于全球气候变暖引起

的植物低温驯化不足、生育期提前等现象将会进

一步加重低温胁迫对植物生长和发育的不利影响

(Xiao等2018)。Zhong等(2008)研究发现, 我国河南

省小麦(Triticum aestivum)每年发生冻害胁迫的概

率在20世纪70年代大约为40%, 到80年代增加到约

50%, 而90年代则达到了78%以上。从1955~2010
年期间, 春季低温冻害导致美国堪萨斯州冬小麦

年产量损失超过520 kg·ha-1 (Holman等2011)。因

此, 如何在日益严峻的气候变化背景下深入探究植

物抵御低温胁迫的机理, 寻找合理的栽培管理措

施, 对保障我国农作物安全生产具有重要意义。

水杨酸(salicylic acid, SA)是植物界普遍存在

的一种小分子酚类物质, 化学名称为邻羟基-苯甲

酸(Wang等2020b)。SA的命名来自于拉丁文Salix 
(柳树)。很早以前古人就发现柳树皮和树叶具有缓

解关节疼痛和发热症状的功效(An和Mou 2011)。
1828年德国科学家Johann A. Buchner从柳树皮中

提取出少量淡黄色物质, 并命名为水杨苷。1838
年, 意大利化学Raffaele Piria将水杨苷分解为糖和

SA。1859年Herman Kolbe及其同事首次用化学方

法合成了SA。1897年德国化学家、拜尔员工Felix 
Hoffmann将水杨酸乙酰化, 之后它被并命名为

“Aspirin” (阿司匹林), 成为世界上最畅销的药物之

一。除了在人类医学方面的应用, SA还广泛参与调

节植物体内的多种生理生化过程, 如植物开花、

产热、气孔运动、衰老和细胞自噬等(Khokon等
2011; Yoshimoto等2009; 原永兵和曹宗共1991)。
因此, Raskin提出SA可以作为一种新的植物内源

激素。20世纪90年代, 科学家发现SA在植物获得

性系统抗性(system acquired resistance, SAR)过程

中具有关键作用(Ryals等1996)。而近20年, 研究

人员发现SA在植物应对高低温、盐、重金属等

非生物胁迫方面也扮演着重要角色(Khan等2015; 
Miura和Tada 2014)。本文较为系统地综述了低温

胁迫对植物的不利影响、SA代谢途径及对低温

的响应和SA诱导植物抗寒性的生理机制, 以期为

进一步明确SA在植物应对低温胁迫时具有的作

用提供参考。

1  低温胁迫对植物的不利影响

1.1  热力学影响

低温可以在热力学上直接减缓植物的新陈代

谢活动。低温降低细胞膜的流动性, 细胞膜由半

流动状态转变为半晶体状态, 膜系统的功能性受

到限制, 导致一系列与膜相关的生理活动(例如离

子转运、电子传递等)无法正常进行(Pirzadah等
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2014)。另外, 低温会改变蛋白结构的热力学平衡, 
使蛋白质的非极性侧链更有可能暴露在细胞水介

质中, 直接影响许多球状蛋白的稳定性和溶解性, 
导致蛋白质或蛋白质复合物的稳定性受到干扰, 
进而影响各种新陈代谢活动(Siddiqui和Cavicchioli 
2006)。Ruellan等(2009)指出, 低温还会钝化部分

抗氧化酶活性, 影响RNA次级结构的形成和稳定

性。因此, 缓解低温引起的热力学影响对提高植

物抗寒性至关重要。

1.2  氧化胁迫

低温不仅可以降低质膜的流动性, 还可以抑

制质体醌的扩散, 从而抑制质膜上的电子传递(Li
等2014) 。相比之下, 光系统(PSI和PSII)天线色素

捕获光能以及利用这种能量驱动反应中心电荷分

离的能力在很大程度上与外界温度无关, 这就打

破了能量吸收和释放之间的平衡, 导致电子传递

链过能量化。过剩的激发能可以直接传递给氧产

生单线态氧(1O2), 也可以通过电子传递链将单电

子传递给基态氧分子形成超氧阴离子自由基(O2̄
· ) 

(Ruellan等2009)。而低温对卡尔文循环的抑制导

致电子传递链末端受体NADP的供应不足, 从而加

剧活性氧(reactive oxygen species, ROS)的产生(张
梦如等2014)。由于低温钝化了部分抗氧化酶的活

性, 不能将这些产生的ROS及时清除, 从而导致了

ROS的过量积累(Li等2014)。ROS的过量积累会引

起膜系统的过氧化反应, 损害光合机构; ROS还会

破坏蛋白质、核酸等大分子物质的结构和功能, 
引起细胞生理活动失调(彭姣凤和张磊2000)。因

此, ROS的过量积累是低温胁迫诱导植株生理代谢

紊乱进而抑制植株生长的重要原因。

1.3  脱水胁迫

零度以下低温胁迫会引起植物的脱水胁迫。

在自然条件下, 由于质外体细胞液较少, 冰点较高, 
逐渐降低的环境温度会首先引起细胞质外体冰核

的形成(Pirzadah等2014)。随着低温的持续, 冰核

会不断融合扩大, 引起质外体水势的进一步降低, 
细胞内的水分向质外体迁移, 导致细胞脱水和收缩

(Wang等2020a)。质外体冰晶的扩大不仅会引起细

胞脱水, 还会对细胞造成一定程度的机械压力, 引起

细胞变形, 破坏细胞壁和细胞器结构, 导致细胞器

功能退化和细胞死亡(Ruellan等2009)。因此, 细胞

脱水胁迫是低温冻害引起植物死亡的主要原因。

综上所述, 低温胁迫对植物的不利影响是多

方面、多层次的。除热力学因素外, 低温胁迫所

引起的伤害, 主要是由ROS过量积累引起的氧化胁

迫, 和质外体冰晶形成及融合引起的脱水胁迫造

成的。因此, 改善低温胁迫下植物的产热能力、

抗氧化能力和抗脱水能力是提高植物抗寒性的有

效途径。

2  SA代谢途径及对低温的响应

2.1  SA代谢途径

不同物种间内源SA的基础含量差异巨大, 例
如烟草(Nicotiana tabacum)叶片中SA的含量低于

100 ng·g-1 (FW), 马铃薯(Solanum tuberosum)中SA
含量约在10 μg·g-1 (FW), 而水稻(Oryza sativa)叶片

中SA含量可高达37.7 μg·g-1 (FW) (Sharma 2014; 
Silverman等1995)。在高等植物中SA的最初合成

底物是分支酸, 其合成途径包括异分支酸合成酶

(isochorismate synthase, ICS)途径和苯丙氨酸解氨

酶(phenylalanine ammonia-lyase, PAL)途径。其中

ICS途径主要在叶绿体中进行, 而PAL途径主要在

细胞质中进行(Jayakannan等2015)。研究表明, ICS
途径是植物响应病原菌入侵、紫外辐射(UV)胁迫

时SA的主要合成途径(Catinot等2008; Wildermuth
等2001)。模式作物拟南芥(Arabidopsis thaliana)编
码2种ICS。然而, ics1ics2双突变体在UV胁迫下仍

然可以合成部分的SA, 而PAL途径可能就是这部

分SA的来源(Garcion等2008)。另外, 药理学和生

物化学的研究表明, PAL途径是植物响应高低温、

重金属等非生物胁迫时SA的主要来源(Dong等
2014; Kovacs等2014; Pan等2006)。值得注意的是, 
植物在响应病原菌入侵和UV胁迫时内源SA的含

量上调了7~10倍, 甚至更多; 而在响应镉、低温和

干旱等胁迫时SA的上调倍数为1.6~5.5倍。这些研

究结果表明, PAL途径可能用于少量SA的合成, 而
ICS途径则用于大量SA的合成。

Wildermuth等(2001)研究发现, 相对于野生型

植物, 拟南芥ICS突变体sid2在遭遇病原菌入侵时

仅能合成5%~10%的SA。然而, 同样在拟南芥中, 
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相对于野生型, 敲除全部PAL基因的突变体在遭

受病原菌入侵时SA含量降低了约50% (Huang等
2010)。以上研究表明, 当植物应对复杂多变的外

界环境时, 用于SA合成的ICS途径和PAL途径并不

是完全孤立的, 而是被整合到一个大的调控网络

中, 相互协调和补充。

植物体内产生的SA绝大多数被转换成了无生

物学活性的结合态SA, 这在一定程度上避免了因游

离态SA过量积累引起的毒害反应(Vlot等2009)。
结合态SA是由SA与糖苷、糖脂、甲基或氨基酸

等结合形成的水杨酸-葡萄糖苷等复合物, 其中最

主要的结合态形式为葡糖基水杨酸(SA 2-O-β-D-
glucose, SAG)和水杨酸甲酯(methyl salicylate, MeSA) 
(Jayakannan等2015)。葡萄基与SA的偶联反应是

由水杨酸糖基转移酶(SA glycosyltransferase, SAGT)
催化的, 而甲基与SA的偶联反应是由水杨酸甲基

转移酶(SA methyltransferase, SAMT)催化的(Jaya-
kannan等2015)。SAG被转运至液泡中贮藏, 当植

物再次遭遇环境胁迫时可被迅速转化为游离态

SA, 激活抵御机制(Vlot等2009)。但目前参与催化

SAG转化为游离态SA的酶尚不明确。MeSA可以

作为系统信号分子在细胞间进行运输, 抵达目的

位置时可被水杨酸结合蛋白(SA-binding protein 2, 
SABP2)或者甲基酯酶(methyl esterase, MES)催化

形成游离态SA, 从而诱导植物SAR (Park等2008)。
2.2  内源SA对低温的响应

低温锻炼处理(5°C, 12 d)显著促进了拟南芥

内源SA的积累(较对照升高约5.5倍), 抑制了野生

型拟南芥植株的生长; 而突变体NahG (SA被降解

为儿茶酚)在低温锻炼处理下的生物量显著高于野

生型植株(Scott等2004), 说明SA在平衡植物生长

和抗性强弱中具有一定的作用。值得注意的是, 
低温锻炼处理第1周拟南芥内源SA的含量并没有

显著的变化(Kim等2013; Scott等2004)。Shin等
(2018)发现低温锻炼(4°C, 9 d)显著提高了菠菜叶

片内源SA的含量(较对照升高约5.0 倍)并伴随着叶

片抗冻性的显著增强。然而, Dong等(2014)在黄瓜

(Cucumis sativus)和Cheng等(2016)在西瓜(Citrullus 
lanatus)上的研究发现, 低温处理初期(1 d)叶片游

离态SA含量便显著升高(较对照上调约1.4和2.2
倍)。Kosová等(2012)发现低温锻炼(4°C)第1天小

麦叶片内源SA含量呈现下降的趋势, 而在第7天
SA含量则显著升高。以上研究表明, 不同植物在

应对外界低温时内源SA的变化规律存在一定差

异; 另外, 植物在应对低温时其内源SA的水平可能

处于动态变化当中。我们在小麦中的研究发现, 
低温(10°C)处理1 h后叶片SA的含量较对照处理

(22°C/18°C, 昼/夜)有所升高, 于12 h时达到峰值(较
对照上调约2.4倍), 之后便迅速下降至对照水平(数
据未发表)。由此我们推测, 早期SA含量的迅速升

高是植物面对外界环境变化的应激反应, 用于激

活其信号途径, 之后便迅速降低, 以避免应激过度; 
而当低温持续存在时, 植物需要再次积累SA和其

他信号分子对体内各生理过程进行调节和整合, 
以提高植物抗寒性(图1)。

Cheng等(2016)研究发现, 低温处理显著上调

西瓜叶片PALs的表达以及酶活性, 轻微下调了ICS
的表达。Dong等(2014)在黄瓜上的研究同样发现, 
PAL途径是低温下SA积累的主要来源。而Kim等

(2013)在拟南芥中的研究发现, 低温下野生型植株

SA的积累伴随着ICS表达量的上调, 且ICS缺失体

sid2-1在低温下丧失了积累SA的能力。但值得注

图1  植物内源SA对低温的响应

Fig.1  Response of plant endogenous SA to low temperatures
本图改自Kim等(2013)、Kosová等(2012)和Scott等(2004)文献。
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意的是, 拟南芥内源SA含量和ICS表达量在低温处

理前7 d并没有发生显著变化, 而在12 d显著提高, 
其中SA含量较对照升高5.5倍左右(Kim等2013; 
Scott等2004)。在黄瓜和西瓜的研究中, SA含量、

PAL表达量及酶活性在低温处理第1天便显著增强, 
其中SA的含量较对照分别升高约1.4和2.3倍(Cheng
等2016; Dong等2014)。以上研究结果表明, PAL途径

可能主要贡献于低温下早期少量SA的产生, 而ICS
途径则是低温处理后期SA大量积累的来源(图1)。

虽然一系列研究发现, 低温可以诱导植物内

源SA的积累, 但低温下SA的积累水平和植物抗寒

性强弱的关系还不是十分明确。抗寒性较强的

MdcyMDH过表达苹果(Malus domestica)植株无论

在常温下还是低温下较对照植株均保持了较高的

游离态和总SA含量(Wang等2016)。而冬小麦‘Sa-
manta’ (抗寒性较强)较春小麦‘Sandra’ (抗寒性较

弱)在常温和低温下内源SA含量均保持在较低水

平(Kosová等2012)。由此可见, 内源SA的基础水

平高低与植物抗寒性强弱没有必然的关系。积累

较高水平SA的突变体siz1、acd6显著降低了拟南

芥植株的抗寒性(Miura和Ohta 2010), 而Kim等

(2013)指出低温下SA的积累与拟南芥植物抗寒性

并无明显关联。Dong等(2014)和Cheng等(2016)通
过药理学的研究发现, 低温下SA的积累对黄瓜和

西瓜抗寒性的提高有重要影响。因此, SA在植物

应对低温时所扮演的角色还有待进一步的研究。

3  SA诱导植物抗寒性的生理机理

3.1  SA促进低温下细胞产热

早在1987年就发现SA是天南星科植物佛焰花

序产热的“致热源”。经研究表明, 生热现象实质上

是由于SA诱导了线粒体抗氰呼吸(也称交替呼吸)
水平的增加(原永兵和曹宗共1991)。该途径是非

磷酸化的氧化途径, 能使多余的能量以热能的形

式放出(Lei等2010)。SA除了可以诱导产热植物产

热外, 也可以诱导一些非产热植物产热(Sharma 
2014)。在烟草悬浮细胞中加入2~20 μmol·L-1的SA
显著提高细胞抗氰呼吸容量, 同时伴随着细胞产

热能力的增强, 较对照升高约60%。Lei等(2010)研
究发现, 外源SA显著增强黄瓜叶片的抗氰呼吸容

量和植株抗寒性。SA诱导植物抗氰呼吸容量增强

的主要原因是促进抗氰呼吸末端氧化酶-交替呼吸

氧化酶(alternative oxidase, AOX)编码基因的表达, 
提高AOX的蛋白含量(Lei等2010; Rwm等2004)。
Calegario等(2003)研究指出, 提高抗氰呼吸的容量

可以促进产热, 却很难在整体上提高植株的温度, 
不过由抗氰呼吸产生的热量可能在亚细胞水平具

有明显的局部效应, 这对缓解低温造成的不利影

响具有重要的生理意义。热量是低温抑制植物生

长的主要因素。由此可见, 增强抗氰呼吸容量可

能是SA提高植物抗寒性的重要生理机制。

3.2  SA抑制低温下ROS的积累

SA能够缓解低温引起的氧化伤害主要是通过

抑制ROS的产生和促进ROS的清除。上文已提到

SA参与调控低温下植物抗氰呼吸容量的变化(Lei
等2010)。在拟南芥中过表达WAOX1a显著缓解了

低温胁迫下ROS的产生(Sugie等2006), 这主要是因

为抗氰呼吸途径可以快速有效地消耗还原力, 减
少呼吸电子传递链和光合电子传递链的过还原, 
从而减少ROS的产生(Zhang等2012)。由此可见, 
提高抗氰呼吸容量不仅可以促进产热, 还可以抑

制线粒体和叶绿体ROS的产生。SA可以改变质膜

中饱和脂肪酸和非饱和脂肪酸的比例来调整质膜

的稳定性(Sayyari等2017), 缓解低温对电子传递的

抑制, 进而减少ROS的产生。

SA属于小分子酚类物质, 自身具有清除ROS
的能力(Dong等2014; 吴冰等2015)。另外, SA可以

提高抗氧化酶活性和非酶类抗氧化物质的含量, 
促进低温胁迫下ROS的清除(Wang等2020b)。植物

体内主要的抗氧化酶包括超氧化物歧化酶(superox-
ide dismutase, SOD)、过氧化氢酶(catalase, CAT)、
过氧化物酶(peroxidase, POD)、谷胱甘肽转移酶

(glutathione-S-transferase, GST)、谷胱甘肽过氧化

物酶(glutathione peroxidase, GPX)、抗坏血酸过氧

化物酶(ascorbate peroxidase, APX)、谷胱甘肽还原酶

(glutathione reductase, GR)、脱氢抗坏血酸还原酶

(dehydroascorbic acid reductase, DHAR)和单脱氢

抗坏血酸还原酶(monodehydroascorbate reductase, 
MDHAR)等, 而非酶类抗氧化物质主要有抗坏血

酸(ascorbic acid, ASA)、还原型谷胱甘肽(reduced 
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glutathione, GSH)、多酚、类黄酮和花青素等(Wang
等2018b)。其中, APX、GR、DHAR和MDHAR是
维持ASA-GSH循环的关键酶(Wang等2018b)。外

源SA浸种显著提高了低温胁迫下玉米(Zea mays)
幼苗SOD、CAT和APX的活性, 有效缓解了低温引

起的氧化胁迫(Farooq等2008)。在营养液中添加

SA显著提高了低温胁迫下黄瓜、玉米叶片POD、

GR的活性(Kang和Saltveit 2002)。外源喷施SA显

著提高低温胁迫下茄子(Solanum melongena)叶片

GST、APX、DHAR、MDHAR的活性及其编码基

因的表达, 从而在一定程度上提高了ASA和GSH
的含量(Chen等2011)。经SA浸泡后的柠檬(Citrus 
limon)果实在低温贮藏过程中具有较高的总酚含

量和较低的低温伤害指数(Siboza等2014)。以上研

究说明, SA通过提高抗氧化能力(包括抗氧化酶活

性和抗氧化物质含量)缓解低温引起氧化伤害的机

制在植物中具有普遍性。但SA对氧化胁迫的缓解

作用依赖于SA的施用浓度、施用方式(浸种、根

部吸收和叶面喷施等)和植物的生长状态等(Miura
和Tada 2014)。这就要求在利用SA缓解逆境胁迫

时要综合考虑以上几点因素。一般情况下, 低浓

度SA有利于缓解胁迫引起的氧化胁迫, 而高浓度

则会加重氧化胁迫(Miura和Tada 2014)。综上所

述, SA不仅可以抑制低温下ROS的产生, 还能促进

ROS的清除, 进而维持细胞的氧化还原平衡和生命

活动的正常进行。

3.3  SA缓解低温下细胞的脱水

在低温冻害条件下, 越冬植物可以向质外体

分泌抗冻蛋白(antifreeze proteins, AFPs), 抗冻蛋白

可以与冰晶结合并整合到冰晶中以抑制冰晶的扩

展和融合, 从而阻止细胞的脱水(Ruellan等2009)。
低温下TaIRI1和TaIRI2 (AFP编码基因)的转录水平

与小麦的抗寒性显著正相关(Tremblay等2005)。
绝大多数AFPs是病程相关蛋白(pathogenesis related 
proteins, PRs), 包括几丁质酶、β-1,3-葡聚糖酶等

(Ruellan等2009)。PRs的表达水平与SA信号途经

密切相关(An和Mou 2011)。Yu等(2001)研究发现, 
正常生长温度下SA诱导的质外体PRs不具有AFPs
活性。我们的研究发现, SA预处理显著提高了低

温胁迫下小麦叶片TaIRI1的表达(数据未发表)。因

此, 提高低温下AFPs的积累水平可能是SA缓解低

温冻害引起细胞脱水的重要机制。

当遭遇脱水胁迫时, 植物常主动积累一些有

机或无机物来提高细胞液浓度, 降低渗透势, 提高

细胞的吸水和保水能力, 其中较为主要渗透调节

物质包括可溶性糖(蔗糖、果糖、果聚糖等)、脯

氨酸和甜菜碱等(Wang等2020a, 2019)。外源SA可

以显著提高低温胁迫下植物可溶性糖、脯氨酸和

甜菜碱含量, 并伴随着抗寒性的显著提高(Aghdam
等2016; Farooq等2008; Luo等2014)。由此可见, 
SA能够通过促进低温下植物渗透调节物质的积

累, 提高细胞的吸水和保水能力, 缓解低温引起的脱

水伤害。吴冰等(2015)在小麦中的研究发现, SA通

过提高叶片和根茎中蔗糖合成相关酶(蔗糖磷酸合

成酶、蔗糖合成酶)的活性及其相关基因(TaSPS、
TaSS)的表达, 降低蔗糖分解有关酶(蔗糖酸性转化

酶、碱性/中性转化酶)的活性及其相关基因(TaSA-
Inv、TaA/N-Inv)的表达, 来促进低温胁迫下蔗糖的

积累。但关于SA对低温下脯氨酸和甜菜碱代谢途

径影响的研究鲜有报道。

脱水蛋白(dehydrins, DHNs)在植物响应低温

时具有重要作用。它具有亲水性, 在低温下具有稳

定膜结构、防止蛋白变性、抗氧化剂、抗冻蛋白的

功能(Ruellan等2009), 其中COR (cold regulated)、
LTI (low temperature induced)和RAB (responsible 
for ABA regulation)都属于DHN家族。WCS120也
是脱水蛋白的一种, 因其蛋白水平与小麦抗寒性

密切相关而被认为是评价禾本科植物抗寒性强弱

的分子标记(Houde等1992)。这些脱水蛋白的表达

主要受转录因子CBF/DREB (C-repeat binding fac-
tor/dehydration-responsive element binding)的调控

(Chinnusamy等2007)。Dong等(2014)研究发现, 喷
施SA的合成抑制剂多效唑(paclobutrazol, PAC)显
著抑制了低温胁迫下黄瓜叶片CBFs、COR47以及

RAB18的表达; 外源补施SA后CBFs、COR47以及

RAB18的表达显著升高。此外, 在小麦、番茄(So-
lanum lycopersicum)、杏(Prunus armeniaca)和桃

(Prunus persica)等植物上研究同样发现, SA诱导

的抗寒性与其上调CBFs和CORs的表达有关(Ding
等2016; Wang等2018a; Zhang等2017; 张俊环等
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2014)。然而, Miura和Ohta (2010)发现, 拟南芥突

变体siz1-2 (SA含量较高)较野生型植株显著抑制

了CBF3和COR47的表达, 而siz1-2 nahG双突变体

(SA含量相对降低)较siz1-2上调了CBF3和COR47
的表达。在西瓜上的研究同样发现, 喷施SA的合

成抑制剂α-氨基氧乙酸-β-苯丙酸(L-α-aminooxy-β- 
phenylpropionic acid, AOPP)显著上调了CBF3、
CBF4和DHN2的表达, 而外源喷施SA可抑制AOPP
的效应(Cheng等2016)。以上研究表明SA信号途

径和CBF-COR途径有一定的交互作用, 但之间的

调控关系还有待进一步的明确。

3.4  SA与其他信号分子间的相互作用

ROS在植物中具有双面性, 当其含量过高时

会对蛋白质、脂类、DNA、RNA等大分子的结构

造成破环; 而当其浓度较低时可以作为第二信使

参与植物对环境胁迫的响应, 尤其是半衰期较长

过氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2) (Xia等2009)。
ROS属于植物响应低温的早期信号, 除了与钙信号

的相互作用外, ROS还可以调控一些受氧化还原信

号控制的转录因子和蛋白激酶的活性, 从而影响

一系列冷响应基因的表达, 比如CBF和COR等(Baier
等2019; Chinnusamy等2007)。外源施用适当浓度

的H2O2可以显著提高植物的抗寒性(Xia等2009; Yu
等2003)。Chen等(1993)等研究发现, SA受体蛋白

SABP与CAT具有高度同源性, 并证明SA通过抑制

CAT活性引起H2O2的积累进而诱导拟南芥SAR。
在玉米、马铃薯、芥菜(Brassica juncea)和葡萄(Vi-
tis vinifera)上根施和叶面喷施SA同样降低了CAT
活性而引起H2O2的积累, 进而提高对低温、高温等

非生物胁迫的抵抗力(Dat等1998; Lopez-Delgado
等1998; Wang和Li 2006)。然而, 也有报道指出SA
主要通过提高质膜NADPH氧化酶、细胞壁过氧化

物酶活性诱导质外体ROS的产生(Agarwala等2005; 
Kawano 2003; Khokon等2011; Wang等2018a)。
Mora-Herrera等(2005)研究发现, SA诱导马铃薯抗

寒性提高不一定伴随着H2O2的积累, 且H2O2的积

累也不一定参与SA诱导马铃薯抗寒性的提高。

Wang等(2018a)通过药理学的方法证明H2O2在SA
诱导小麦抗寒性提高过程中具有关键作用。

脱落酸(abscisic acid, ABA)在响应外界低温及

植物抗寒性形成过程中扮演着重要角色(Kurepin
等2012; Ruellan等2009)。ABA不仅可以直接调控

CBF、COR的表达水平以影响植物抗寒性, 还可以

通过与其他信号物质的相互作用而影响植物抗寒

性(Gusta等2005; Ruellan等2009)。Xie等(2007)研
究发现, 外源SA通过上调WRKY70 (受ABA调控)的
表达而抑制大麦种子的萌发 ,  并推测SA信号与

ABA信号可能存在一定的相互作用。外源ABA处

理可以显著提高玉米叶片内源SA的含量, 并伴随着

植株抗寒性的提高(Pal等2011)。外源SA能够通

过上调ABA合成关键酶醛氧化酶编码基因SlAO1
和SlAO2、玉米黄质环氧化酶编码基因SlZEP1、
胡萝卜裂解双加氧酶编码基因SlCCD1A和SlCCD1B
等的表达促进番茄叶片内源ABA的合成, 进而提

高其耐盐性(Horvath等2015)。Jesus等(2015)发现

SA不仅可以诱导ABA的合成, 还可以调节ABA的

再分配, 从而提高桉树(Eucalyptus globulus)的抗旱

性。ABA合成抑制剂氟丁酮(fluridone, Flu)预处

理能够显著抑制SA诱导小麦抗寒性提高的能力

(Wang等2018a)。
综上所述, ROS和ABA信号在SA诱导植物非

生物胁迫抗性中可能起着重要的作用。除ROS和
ABA信号之外, 钙、乙烯、茉莉酸等信号分子与SA
信号也存在一定的相互作用(Babalara等2007; Flors
等2008; Khokon等2011), 且这些信号分子在植物

响应外界低温时具有重要作用(Baier等2019)。由

此可知, SA可能通过与其他信号分子的相互作用

共同完成植物在不同层面上状态的转变, 从而提

高植物抗寒性。

4  展望

通过科学家近20年来的研究, SA在植物抗病

性的上的功能及其信号转导途径已经较为清楚。

然而, 植物在应对非生物胁迫尤其是低温胁迫时

SA的代谢变化、信号转导途径以及其所扮演的角

色还有待进一步的研究。虽然已经明确低温可以

促进植物组织中SA的合成, 但低温下SA的来源途

径(PAL途径或ICS途径)还存在争议, 这可能与物

种、取样时间、低温处理的强度及持续时间等因

素有一定的关系。其次, 植株组织中SA的积累是
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否有贡献于植物抗寒性的提高也存在争议。利用

药理学或遗传学方法获得不同SA含量的材料将有

利于避免因SA含量过度减少或者积累引起的副作

用 ,  有利于准确判断SA对植物抗寒性获得的影

响。另外, SA信号和CBF-COR途径之间的相互调

控关系也需要进一步的明确。最后, 植物在应对

生物胁迫时SA的信号转导途径是否也参与了植物

对低温胁迫的响应也是值得研究的问题。
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Role of salicylic acid in plant response to cold stress
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Abstract: Cold stress is one of the most important factors threatening the security of grain production in China. 
Salicylic acid (SA) is a naturally occurring phenolic compound in plants and plays an important role in plant re-
sponse to biotic and abiotic stresses. The adverse effects of cold stress on plants, the metabolic pathways of SA 
in plants and its response to low temperature were systematically reviewed, and the physiological mechanism 
of SA in improving plant cold tolerance was preliminarily analyzed from the aspects of promoting heat produc-
tion, alleviating oxidation and dehydration damage. Furthermore, some points that need further investigate in 
this field were also discussed, in hope of providing reference for further revealing the physiological and molec-
ular mechanisms underlying SA-induced cold tolerance in plant.  
Key words: plant; cold stress; salicylic acid; metabolic pathway; physiological mechanism
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