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摘要: 昼夜节律属于具有周期性的生物节律, 受到包括非生物胁迫在内许多外界环境的影响。植物昼夜节律与外界环境越

相适应, 对非生物胁迫的耐受力越高。本文综述了植物昼夜节律的特点, 生物钟结构及调控, 植物昼夜节律对干旱、盐、

寒冷三种非生物胁迫的响应, 并对未来植物昼夜节律与非生物胁迫相互关系的研究前景进行了展望。
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为适应行星自转, 地球上大多数生物产生了一

种时间维持机制——昼夜节律(circadian rhythm), 
它是指生命活动以一定时间为周期的变动(Mc-
Clung 2006)。昼夜节律控制着植物的许多重要生

理过程, 如: 胚轴伸长、叶片运动、气孔开关及开

花等(Greenham和McClung 2015; 韩晓芳等2016), 
它可以使生物预计外界环境波动, 协调重要生理

活动和发育过程在一天中合适时间发生, 提高对

环境的适应性(Yerushalmi和Green 2009)。
植物在生长发育过程中经常要面对各种非生

物逆境, 常见的非生物胁迫因素有干旱、盐胁迫

及冻害等(Kaneshiro和Strome 2017; 孙聪聪等2017; 
赵超等2017), 这些逆境严重影响作物产量和生态

系统生产力, 全球农业每年仅因干旱导致经济损

失就达上百亿美元(Asner等2016)。在遭受非生物

胁迫时, 植物的昼夜节律也会发生变化, 使其能更

好应对环境变化(Seo和Mas 2015)。
植物昼夜节律及其对各种非生物逆境的响应

机制一直是植物生理和生态学研究热点, 但这些

过程的详细机制并未明了(Seo和Mas 2015)。此外, 
从现有发表文献上来看, 我国科研工作者对植物

昼夜节律研究相对较少。基于这两个原因, 我们

首先对植物昼夜节律进行了概述, 介绍了植物昼

夜节律的特点及生物钟组分; 在此基础上, 综述了

植物昼夜节律和干旱、寒冷、盐胁迫三种非生物

逆境的相互作用; 最后对未来研究进行了展望。

1  植物昼夜节律研究概况

1.1  植物昼夜节律的特点

1.1.1  内源性

人类最早对植物昼夜节律的描述是叶片运动, 
不过一直认为它是由光照引起的。1729年 ,  de 
Mairan发现含羞草(Mimosa pudica)叶片能在持续

黑暗条件下运动, 因而指出叶片运动不是简单由

光照引起, 可能是一种内源现象(McClung 2006)。
不过当时大多数人仍认为叶片运动是由地球自转

引发的光照变化引起的, 而de Mairan的实验结果

可能是光漏进暗室所致。随后Pfeffer发现大量植

物的叶片运动周期不是精确的24 h, 并不符合地球

1个太阳日为严格的24 h这一事实(McClung 2006); 
而直到粗糙脉孢菌(Neurospora crassa)在太空中相

关实验的进行, 才彻底证明昼夜节律是内源引起, 
因为它在太空中的节律并不受地球自转相关物理

现象影响(Moore-Ede和Wassmer 1984)。
生物体大多数现象, 包括昼夜节律都与基因

表达有关。昼夜节律是某一行为在某一时间开始, 
另一时间结束, 就像时钟一样, 所以昼夜节律的分

子基础被称为生物钟(circadian clock)。早期植物

生物钟研究进展缓慢, 随着拟南芥(Arabidopsis thali-
ana)基因组的破译(Arabidopsis Genome Initiative 
2000), RNA干扰和基因敲除等技术的成熟, 我们对

植物生物钟的了解逐渐加深(Serikawa等2008)。
1.1.2  授时因子

植物昼夜节律并非一成不变, 而是可被一些环

境因子重置, 这些因子被称为“授时因子” (zeitge-
ber), 光照和温度是植物昼夜节律的两个授时因子

(McClung 2006)。
de Candolle在测定含羞草叶片运动周期时发

现, 如果将昼夜颠倒, 叶片运动规律随之发生变

化。光照作为植物昼夜节律的授时因子很少有人
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质疑, 因为在同一地点, 光照强度会在时间维度上

发生有规律的变化(McClung 2006)。在植物中, 光
敏色素和隐花色素负责光线感知(McClung和Davis 
2010), ZEITLUPE (ZTL)、GIGANTEA (GI) (Kim等

2007)和LNK (light-inducible and clock-regulated) 1/2 
(Rugnone等2013)联系着植物生物钟和光敏色素。

在验证植物昼夜节律是内源性时, 研究者意

识到温度变化可能是驱动叶片运动节律变化的另

一因子(McClung 2006)。植物是如何感知温度信

号并和生物钟相互作用的详细机制并未明了, 一
般认为温度诱导的可变剪切是这一机制的基础。

低温诱导生物钟组分late elongated hypocotyl (LHY)、
pseudo response regulator 5/7/9 (PRR5/7/9)和timing 
of CAB expression 1 (TOC1)的可变剪切, 而高温诱

导circadian clock associated 1 (CCA1)、early flow-
ering 3 (ELF3)和time for coffee (TIC)的可变剪切

(Filichkin和Mockler 2012)。CCA1的可变剪切通过

保留4个内含子来完成, 高温诱导下形成一个CCA1β
剪切变体, 该剪切变体缺乏MYB转录因子的DNA
结合结构域, 但保留了和LHY互作的二聚结构域, 
形成无功能二聚体干扰正常二聚体(CCA1α二聚

体)的形成(Seo等2012)。LHY的可变剪切同样依

赖温度, 但常温下LHY剪切变体的RNA前体很快

被不敏感介导降解途径(nonsense mediated decay, 
NMD; 一个降解含有终止密码子RNA的质控过程)
降解, 所以LHY只在低温下存在可变剪切(James等
2012)。另外, Nagel等(2014)在拟南芥中发现一个

转录因子FBH1 (flowering basic helix-loop-helix 1), 
它和生物钟组分CCA1存在着负调控作用, 也调控

拟南芥对温度的响应。

1.1.3  温度补偿效应

对大多生化反应来说, 如果温度上升10°C (在
不影响酶活性的前提下), 反应速率至少是原来的2
倍。但Bünning发现, 温度上升10°C后, 菜豆(Phaseolus 
coccineus)的叶片运动周期仅变化1.2倍(McClung 
2006)。自然环境中温度波动较大, 但昼夜节律在

一定温度范围内保持相对恒定, 这就是昼夜节律

的温度补偿(temperature compensation)效应(Kidd
等2015)。Gould等(2006)分析了拟南芥昼夜节律

温度补偿的分子机理: 温度上升时, TOC1和GI的
RNA表达曲线的振幅和相位都随着温度上升而上

升, 而温度下降时, 则是CCA1和LHY表达曲线的振

幅和相位上升; 高温下GI和LHY的表达处于动态平

衡状态, 低温下CCA1比LHY的补偿效应更好, 而
正常温度下GI似乎对拟南芥的昼夜节律周期没有

影响; CCA1/LHY和GI等其他基因间的动态平衡是

温度补偿的基础。

1.1.4  多样性

植物昼夜节律的多样性包括3个层面: 不同物

种、同一物种的不同种群或个体以及同一个体的

不同器官。

(1)物种。植物昼夜节律周期大多在22~26 h
上变动(Pan等2015), 通常将昼夜节律定义为生命

活动以约24 h为周期的变动(McClung 2006; Nagel
等2014; Pan等2015)。但这并不正确, Gyllenstrand
等(2014)发现云杉(Picea abies)的昼夜节律周期小

于6 h, 远低于24 h; Muranaka等(2015)检测了5种浮

萍植物Landoltia punctata、Lemna aequinoctialis、
Lemna gibba、Spirodela polyrhiza、Wolffia columbi-
ana在固定光照周期及开放条件下的昼夜节律, 不
同种的浮萍植物在固定周期条件下昼夜节律输出

保守, 但在开放条件下, 昼夜节律周期长度和可持

续性呈现了多样性。不同物种植物的昼夜节律呈

现多样性在其生物钟上也有验证: Gyllenstrand等
(2014)发现不同植物生物钟基因的DNA序列存在

较大差异; Kusakina等(2015)从大麦(Hordeum vul-
gare)中克隆出一个光周期相关基因HvPpd-H1, 拟
南芥中不存在类似基因, 但将该基因转化到拟南

芥中, 拟南芥昼夜节律发生明显改变。

(2)种群或个体。Salmela等(2016)研究了十字花

科(Brassicaceae)植物Boechera stricta不同种群的昼

夜节律, 发现种群间样品昼夜节律周期差别不到1 
h, 但同一种群内不同家系样本差别能够达到3.5 
h。Shor和Green (2016)发现番茄(Lycopersicon escu-
lentum)从南美赤道地区向外传播和驯化的过程中, 
昼夜节律发生了明显改变, 这种改变导致了番茄

植株逐步适应了高纬地区夏季日照逐渐增长的特

征。Dattolo等(2015)发现海洋被子植物Posidonia 
oceanica的昼夜节律周期长度随着海水深度发生

变化, 在5~20 m范围内周期长度变化达6 h。在生

物钟水平上, 业已证实欧洲赤松(Pinus sylvestris) 

(Kujala和Savolainen 2012)和拟南芥(de Montaigu等
2015)相同条件下不同个体间昼夜节律差异与生物

钟基因序列差异和表达变化有关。
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(3)同一个体的不同器官。植物的地上部分和

根系、叶脉和叶肉、叶片正反面、叶片的底部和

顶部、保卫细胞与叶肉细胞和表皮细胞相比昼夜

节律都存在差异(Endo 2016)。此外, 尽管生物钟

组分相同, 但矮牵牛(Petunia hybrida) (Fenske和
Imaizumi 2016)和烟草(Nicotiana attenuata) (Yon等
2016)的花朵也存在自己独特的昼夜节律, 控制着

花朵开放时间和特殊气味释放, 以此来吸引传粉

昆虫。昼夜节律呈现出器官特异性的详细机制尚

不清楚, Bordage等(2016)发现, 拟南芥根系和地上部

分昼夜节律差异与光线的输入有关, 并且受不同器

官中蔗糖含量的影响; 而保卫细胞与叶肉细胞和表

皮细胞之间昼夜节律差异的信使可能是Ca2+ (Endo 
2016)。
1.2  植物生物钟组分

植物中克隆的第一个生物钟基因是CCA1 (Wang
和Tobin 1998), 随着荧光素酶(luciferase, LUC)的发

现以及植物转基因技术体系的成熟(Welsh等2005), 
科研工作者在模式植物拟南芥中发现了大量生物

钟组分(表1)。
 尽管不同植物的生物钟基因各有差异, 但其

功能相对保守(de Caluwé等2016)。这些生物钟组

分互相作用, 在转录水平形成了复杂的连锁反馈

回路。生物钟模型多种多样, 一个简单植物生物钟

模型包含3个回路: CCA1、LHY和TOC1构成的核

心回路; PRR5/7/9组成的白昼回路; ELF3、ELF4、
GI和LUX形成夜晚回路(Romanowski和Yanovsky 
2015)。我们根据已验证功能的拟南芥中生物钟组

分, 重新绘制了一个简单植物生物钟模型(图1)。
生物钟基因的精确表达, 除了转录水平上调

控, 还有转录后调控。而转录后调控又包含 RNA
和蛋白两个层面(Hsu和Harmer 2014)。Romanowski
和Yanovsky (2015)曾详细综述了高等植物生物钟

基因的RNA转录后调控, 包括mRNA前体处理(可
变剪切)、RNA错配及修复、翻译调控、lncRNA 
(long non-coding RNA)和miRNA (microRNA)与目

标RNA的相互作用, 我们不再赘述。

植物生物钟蛋白水平上转录后调控主要指蛋

白之间相互作用来调控蛋白稳定性, 目前发现的

植物生物钟蛋白水平上相互作用包括: DET1 (Lau
等2011)、PRR5/7/9 (Wang等2013)对CCA1/LHY表

达有抑制作用; GI通过与ELF4的物理结合来调控

GI在细胞质和细胞核中不同功效(Kim等2013c); 
ZTL和TOC1、PRR5相互作用调控蛋白酶体水解

(Más等2003); ZTL和GI相互之间的物理作用调控

各自稳定性(Kim等2013a); ELF3、COP1的E3泛素

连接酶和GI之间的相互物理作用促进GI蛋白的降

解(Yu等2008)。除了蛋白质之间直接相互作用外, 
PRR家族[主要是TOC1 (PRR1)和PRR5]蛋白磷酸

化可以抑制ZTL介导的蛋白酶体水解(Wang等
2010)。
2  植物昼夜节律对非生物逆境的响应

一般而言, 植物对非生物胁迫的耐受力提高

与增加营养吸收、改变体内激素平衡、增强活性

氧清除系统活性和渗透调节物的合成有关(Loudet
和Hasegawa 2017), 生物钟则控制着植物的养分稳

态(Haydon等2015)、激素合成与信号传导(Atamian
和Harmer 2016)、氧化还原反应(Zhou等2015)和一

些主要渗透调节物质的浓度变化(Greenham和Mc-
Clung 2015), 这表明植物在面对非生物逆境时生物

钟和外界环境因子肯定发生了复杂的相互作用。

大多数植物从环境中获得的能量是一定的, 生物

钟和环境因子相互作用同样遵循能量守恒定律, 
Seo和Mas (2015)通过总结相关文献后认为, 植物

在一天中不同时间遭受非生物胁迫的程度并不相

同, 而生物钟通过控制各种代谢和生理活动, 将宝

贵的能量从应对各种胁迫转移到生长中, 这是昼

夜节律与外界环境精确同步来提高植物对非生物

逆境耐受力的核心。

能够引起非生物胁迫的因子有很多, 然而植

物昼夜节律对不同的非生物胁迫有着不同的响应

机制。在这里我们选择干旱、寒冷与盐胁迫3种
常见的非生物逆境进行具体阐述。

2.1  昼夜节律与植物干旱胁迫应答

干旱与植物昼夜节律存在直接关系在许多物

种中已有验证(Kiełbowicz-Matuk等2014; Marcolino- 
Gomes等2014; Wilkins等2010)。大部分干旱胁迫

应答基因和干旱触发的生理活动都表现出昼夜表

达模式(Marcolino-Gomes等2014)。干旱胁迫会触

发了一些信号传导途径, 激活植物保护反应。比

如, 在植物各种胁迫应答中都有非常重要作用的

丝裂源活化蛋白激酶(mitogen-activated protein kinase, 
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表1  拟南芥中已知的生物钟相关基因

Table 1  Known Arabidopsis genes with circadian clock function

  基因	                            全称	                功能
	                             生物钟中表型	

			                 缺表达	         过表达

CCA1	 circadian clock associated 1	 MYB转录因子	 周期缩短	 无节律

CKB3	 casein kinase II β-subunits 3	 II型酪蛋白激酶β亚基	 周期变长	 周期缩短

CKB4	 casein kinase II β-subunits 4	 II型酪蛋白激酶β亚基	 周期变长	 周期缩短

CRY1	 cryptochrome 1	 蓝光感受器	 蓝光下周期变长	 蓝光下周期缩短

CRY2	 cryptochrome 2	 蓝光感受器	 蓝光下周期变长	 蓝光下周期缩短

CRY3	 cryptochrome 3	 蓝光感受器/维持cry1和	 —	 —
		  CRY2-OX突变体正常周期

DET1	 de-etiolated 1	 光形态形成的抑制因子	 周期缩短	 —
ELF3	 early flowering 3	 PHYB复合物的一部分	 持续光照条件下无节律	 周期变长

ELF4	 early flowering 4	 调控核心回路基因	 无节律	 周期变长

ELF5	 early flowering 5	 WW结构域蛋白	 周期缩短	 无影响

ELF6	 early flowering 6	 锌指蛋白类转录因子	 —	 —
FBH1	 flowering basic helix-loop-helix 1	 与CCA1启动子结合的	 —	 周期缩短

  转录因子

GI	 GIGANTEA	 跨膜结构域蛋白	 周期缩短	 周期缩短

LHY	 late elongated hypocotyl	 MYB转录因子	 周期缩短	 无节律

LNK1/2	 light-inducible and clock-regulated 1/2	 辅活化因子	 周期变长	 —
LUX	 LUX arrythmo	 MYB转录因子	 无节律	 无节律

PHYA	 phytochrome a	 红光感受器	 远红光下周期变长	 远红光下周期缩短

PHYB	 phytochrome b	 红光感受器	 红光下周期变长	 红光下周期缩短

PHYC	 phytochrome c	 红光感受器/其他光敏	 —	 —
		  色素的辅活化因子

PHYD	 phytochrome d	 与PHYB功能类似, 在	 —	 —
		  许多环境中非必需

PHYE	 phytochrome e	 红光感受器	 无影响	 —
PIF3	 phytochrome-interacting factor 3	 螺旋-环-螺旋转录因子	 无影响	 无影响

PIF4	 phytochrome-interacting factor 4	 螺旋-环-螺旋转录因子	 —	 周期缩短

PIF1/5/6	 phytochrome-interacting factor 1/5/6	 螺旋-环-螺旋转录因子	 —	 —
PIF7	 phytochrome-interacting factor 7	 与DREB1启动子结合	 光照条件下无影响/	 —
		  的转录因子	 黑暗条件下周期缩短

PRR3	 pseudo-response regulator 3	 伪反应调节因子	 周期缩短	 无影响

PRR5	 pseudo-response regulator 5	 伪反应调节因子	 周期缩短	 周期变长

PRR7	 pseudo-response regulator 7	 伪反应调节因子	 周期变长	 周期易变(无规律)
PRR9	 pseudo-response regulator 9	 伪反应调节因子	 周期变长	 周期缩短

REV4/6/8	 reveille 4/6/8 	 辅活化因子	 周期变长	 周期变短

TOC1	 timing of CAB expression 1 	 伪反应调节因子	 周期缩短	 无节律

ZTL	 ZEITLUPE	 F-box蛋白	 周期变长	 无节律

　　WW结构域由38~40个氨基酸残基严密组织形成的一个连贯、紧凑的结构域, 以包含两个色氨酸(W)残基为主要特征, 能专一地与含

有保守序列(XPPXY; P为脯氨酸, X为任意氨基酸, Y为酪氨酸)的蛋白质相互作用; DEB1: dehydration-responsive element (DRE)-binding 1。

MAPK)信号传导路径(de Zelicourt等2016), 其基因

表达受生物钟调控(Bhardwaj等2011)。另外, 干旱

胁迫中一个主要调节因子Ca2+的浓度受到生物钟

调控; 反过来, Ca2+影响着生物钟振荡周期(Correia
等1995), 而植物生物钟周期直接控制着根系上水

孔通道蛋白表达, 在蒸腾不旺盛的时段增加水分

吸收, 以此来适应干旱胁迫(Lopez等2003)。脱落

酸(abscisic acid, ABA)在干旱胁迫下积累, 关闭气

孔来降低水分消耗, 气孔的开关也是受到昼夜信

号的影响, 而且植物在下午似乎对ABA更加敏感, 
这与此时Ca2+浓度处于最高峰是一致的(Dodd等
2005)。 
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图1  植物生物钟模型

Fig.1  The plant circadian clock model
该植物生物钟模型包含转录水平上核心回路、白昼回路、夜晚回路、新近发现的RVE (reveille)和LNK家族以及光照和温度两个授

时因子与生物钟相互作用的网络。白色表示白昼回路, 灰色表示夜晚回路, 浅灰色表示核心回路; 蛋白用椭圆形表示, 基因用方框表示; 箭
头表示激活, 带截止符表示抑制, 虚线箭头表示目前尚不确定; 部分蛋白和基因出现两次的原因是为方便绘图。

与干旱胁迫应答有关植物生物钟组分主要是

PRRs蛋白。TOC1 (PRR1)已被证实是联系拟南芥

生物钟和干旱胁迫应答的一个分子开关(Legnaioli
等2009), TOC1与ABA相关基因ABA-Related/H 
Subunit of the Magnesium-Proto-Porphyrin IX Chelatase/ 
Genomes Uncoupled 5 (ABAR/CHLH/GUN5)启动子

结合, 控制它们的表达; TOC1表达反过来受ABA
诱导, 且这种诱导改变了TOC1表达相位; 在ABAR
的RNAi植株中, TOC1受ABA诱导的效应就不存

在; TOC1和ABAR过表达或RNAi植株对干旱胁迫

敏感(Pokhilko等2013)。PRR7是另一个可能涉及

干旱应答的生物钟组分, 大量的ABA/干旱应答基

因受PRR7正调控, PRR5/7/9的三重突变体(d579)在
干旱及正常水分条件下都表现出气孔导度下降, 
这可能与ABA信号传导有关, 而PRR7过表达植物

表现出对干旱胁迫的高度敏感(Liu等2013)。
疑似生物钟组分TIC也被认为调控植物代谢

和干旱胁迫信号传导路径, tic突变体淀粉和碳代谢

显著改变, 体内可溶性糖含量显著升高, 并对氧化

胁迫和ABA高度敏感, 这些表型的改变与干旱耐

受力提高相关(Sanchez-Villarreal等2013)。
2.2  生物钟在调控盐胁迫应答中的作用

盐胁迫严重影响着细胞氧化还原反应和能量

供给, 重置细胞代谢反应和细胞结构, 同属渗透胁

迫, 所以植物生物钟对盐胁迫的响应很大程度上

和干旱胁迫的响应相同(Golldack等2014), 在这里

我们不再重复叙述, 只探讨盐胁迫下生物钟在维

持植物细胞内离子平衡中的作用。

生物钟和植物对盐胁迫响应的联系目前看起

来集中在GI上, 它通过控制SOS (salt overly sensitive)
途径来影响植物盐耐受力: 正常条件下SOS2会阻

止SOS1系统中膜逆向转运蛋白Na+/H+的激活, GI
和SOS2激酶相互作用, 阻止这一过程发生; 在盐胁

迫条件下, GI和SOS2激酶的复合物可以被26S蛋白

酶体酶解, GI从SOS2系统中释放, 促进了和SOS3
上Na+感受器间的相互作用, 以此来激活SOS1; Na+

从细胞中转运出去 ,  植物盐耐受力形成(Kim等

2013b)。与这一调控机制一致的是, gi突变体增强

了盐胁迫耐受性(Kim等2013b)。另外, 一些联系着

生物钟和ABA的相关基因同样影响植物体内离子
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平衡, 如abar/chlh/gun5突变体影响着H+-ATPase的
磷酸化和依赖蓝光的气孔调节, 这样就直接建立

了渗透胁迫下保卫细胞中ABA、离子平衡和蓝光

响应三者之间的相互联系(Tsuzuki等2013)。
值得注意的是, 盐胁迫同样反馈调节着植物

生物钟的振幅、周期和相位。这种反馈调控的分

子机制仍不清楚, 其中的关联可能与直接调控生

物钟基因表达有关, 因为许多生物钟基因的启动

子中有大量盐胁迫诱导转录因子结合位点(Habte
等2014)。
2.3  昼夜节律和植物对寒冷胁迫响应

植物对低温的适应是通过低温驯化过程来完

成, 这一过程主要冰点温度以上发生, 提高植物对

冰点以下温度的耐受力, 该过程涉及昼夜节律调

节、光强及寒冷胁迫响应(Zhao等2015)。低温响

应途径的核心是CBF蛋白[CRT (C-repeat)/DRE 
(dehydration-responsive element) binding factor], 这
类蛋白是COR (cold regulated)靶基因的转录激活

因子, 该响应途径激活初级和次级代谢产物积累, 
重新建立激素平衡, 增加抗冻蛋白的合成来提高

植物的低温耐受力(Zhao等2015)。
CBF受低温诱导和生物钟控制, 它在白天被

诱导表达, 夜晚则几乎没有表达, 这种时间控制在

无节律植物中消失, 这说明生物钟控制合适的时间

对植物寒冷胁迫应答至关重要(Kurepin等2013)。一

些生物钟主要组分涉及CBF表达已被证实: CCA1/
LHY直接和CBF启动子结合, 正调控该基因的表

达, cca1-11/lhy-21双重突变体改变了CBFs和COFs
正常表达节律, 降低植物的低温耐受力(Dong等
2011); PRR5/7/9是CBF的负调控因子(Nakamichi等
2012), d579三重突变体既定表达CBF和其下游基

因, 提高植物的低温耐受力(Tsuzuki等2013); TOC1
和EC复合物同样通过和启动子结合来抑制CBF3
表达, 这一调控也影响CBF1和CBF2的表达, 但相

关机制目前还不明了(Keily等2013); PIF7和TOC1
一起结合CBF1和CBF2的启动子中G-box元件, 抑
制它们在夜晚时表达(Seo和Mas 2015)。

昼夜节律不仅控制CBF表达, 还影响着低温

响应基因, 许多植物低温响应基因表现出昼夜节

律的表达模式, 在白天达到顶峰而夜晚最少(Artlip
等2013)。这些低温响应基因启动子中除了ABA顺

式作用元件, 还有生物钟组分结合位点, 这表明调

节昼夜节律和寒冷响应的基因启动子存在着模块

集成(Keily等2013)。
在不依赖CBF的低温响应途径中, 生物钟组

分GI赋予植物寒冷胁迫耐受力, GI缺陷突变体gi-3
对寒冷敏感, GI不改变CBFs和COFs的表达(Cao等
2005), 但可以通过增加可溶性糖含量来维持合适

的渗透调节(Cao等2007)。
温度是生物钟的授时因子(McClung 2006), 所

以植物生物钟和寒冷胁迫应答路径的联系是双向

的。除了前面所介绍的温度诱导的可变剪切外

(Filichkin和Mockler 2012), 低温诱导的CBF1通过

直接结合LUX的启动子来抑制其转录, 对应的是, 
lux突变体幼苗对寒冷胁迫十分敏感 (Chow等

2014)。另外, 植物寒冷胁迫响应途径中一个重要

的负调控因子——HOS1 (high expression of osmot-
ically responsive genes 1)基因E3环形连接酶, 也被

认为涉及昼夜节律调控(MacGregor等2013)。
概括起来, 植物生物钟和低温响应途径紧密

相连, 形成一个低温胁迫下反馈调节回路, 根据温

度变化提高植物抗冻耐受力。

3  研究展望

生物钟精确的和外界环境同步, 是植物适应

性的基础(Caldeira等2014)。植物生物钟的连锁反

馈回路不断清晰, 但现在仍不能说生物钟组分都

已确定。鉴于目前已发现的生物钟组分主要是转

录因子, 可利用酵母单杂交和双杂交系统筛选新

的生物钟组分并验证其功能(Nagel等2014)。此外, 
生物钟控制着植物的重要农艺性状, 加之又存在

着器官特异性, 这意味着生物钟可以作为一种有

效的育种策略, 通过高通量测序分析作物生物钟

基因的单核苷酸多态性(single nucleotide polymor-
phism, SNP), 与植物昼夜节律和农艺性状进行关

联, 构建高密度连锁遗传图谱, 实现分子标记辅助

育种, 加速整个育种进程, 目前在大麦育种上已有

类似尝试(Kusakina等2015)。
菌根作为一种在陆生系统中普遍存在的共生

体, 它的存在可以显著改善植物生长和非生物胁

迫耐受力(Jayne和Quigley 2014), 植物在应对非生

物逆境时自身的昼夜节律也发生了明显的改变

(Seo和Mas 2015), 但植物生物钟研究的模式植物
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拟南芥是十字花科植物, 不能形成菌根(Smith和
Read 2010), 所以目前还不能确定菌根提高植物生

长与非生物胁迫耐受力是否与植物昼夜节律改变

有关。深入探讨这一问题, 不仅有助于完善植物

昼夜节律与非生物胁迫响应之间联系网络, 还能

从另一个角度揭示菌根共生体如何提高植物的生

长和对各种逆境的耐受力。
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The plant circadian rhythm and its response to abiotic stresses
GAO Xiao-Min, WANG Ju-Gang*, LIU Ya-Nan, MA Hai-Yang, CHEN Jing, SHI Wei-Qi
Key Laboratory of Tropical Crops Nutrition, Hainan Province, Key Laboratory of Tropical Fruit Biology, Ministry of Agriculture, 
South Subtropical Crops Research Institute, Chinese Academy of Tropical Agricultural Sciences, Zhanjiang, Guangdong 524091, 
China

Abstract: Circadian rhythms are the subset of biological rhythms with period, affected by numerous stimuli of 
exogenous environment, especially abiotic stresses. The more suitable adaptation between plant circadian 
rhythms and environment, the more capable of resistance to abiotic stresses. In this review, the research advanc-
es on the characteristics of plant circadian rhythm, the feedback loops of circadian clock, the response of plant 
circadian rhythm to drought, salt and cold stresses were presented, meanwhile, the prospective of the future re-
search direction for the plant circadian rhythm and its response to abiotic stresses were addressed.
Key words: circadian rhythm; abiotic stresses; Arabidopsis thaliana; circadian clock
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