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　　低温是影响植物生长发育及作物产量最主要的环境胁迫
因子之一。由于植物耐冷性大多是受多基因控制的数量性

状，其耐冷机制复杂，采用传统育种方法改良植物耐冷性耗时

费力、困难大，随着分子生物学的发展，分子生物技术不断被

应用于植物抗逆性研究。利用现代分子生物技术发掘优异的

基因资源，通过基因工程手段改良植物的耐冷性已成为提高

植物耐冷性的研究热点。众所周知，在低温胁迫条件下，对植

物直接起保护作用的蛋白称为功能蛋白，而编码这类蛋白的

基因称为功能基因，是低温胁迫信号转导途径中的最下游基

因，如脯氨酸、甜菜碱、小分子糖类等合成渗透调节物质、抗冻

蛋白（ＡＦＰ）、ＧＰＡＴ、ＦＡＤ等脂肪酸去饱和代谢关键酶、ＳＯＤ、
ＡＰＸ、ＧＲ、ＧＳＴ等抗氧化酶类及 ＬＥＡ、ＣＯＲ、ＨＳＰ等其他功能
蛋白基因。本研究系统全面概述了这些耐冷功能基因及其在

植物耐冷基因工程中的应用新进展，以期丰富耐冷基因资源，

并为植物的耐冷遗传改良奠定基础。

１　合成渗透调节物质的基因

低温胁迫时，植物通过诱导合成渗透调节物质来维持渗

透压平衡以避免低温伤害，其中，脯氨酸、甜菜碱、海藻糖、果

聚糖等渗透调节物质对植物的低温耐性起重要作用。

将脯氨酸降解关键酶———脯氨酸脱氢酶反义基因

ＡｔｐｒｏＤＨ转入拟南芥，可以很好地抑制脯氨酸脱氢酶的产量，
提高胞内脯氨酸含量，增强植物对低温和高盐的耐受性［１］。

水稻中，合成脯氨酸的关键酶基因ＯｓＰ５ＣＳ２经 Ｔ－ＤＮＡ插入
丧失功能后，与野生型相比，突变体对盐、冷敏感，经高盐、低

温处理后生长迟缓，ＯｓＰ５ＣＳ２对提高水稻耐冷、耐盐性十分重
要［２］。在落叶松中超表达乌头叶豇豆 Ｐ５ＣＳ基因，转基因植
株的耐冷冻、耐盐性得到提高［３］。

甘氨酸甜菜碱生物合成途径包括胆碱脱氢／氧化和甘氨
酸甲基化。前一条途径存在于大多数植物、动物、微生物中，

以胆碱为底物，经过１步或２步脱氢／氧化生成甘氨酸甜菜
碱，涉及的酶包括胆碱单加氧酶（ＣＭＯ）、甜菜碱脱氢酶
（ＢＡＤＨ）、胆碱氧化酶（ＣＯＤ）；后一条途径发现于盐生隐杆藻
（Ａｐｈａｎｏｔｈｅｃｅｈａｌｏｐｈｙｔｉｃａ）中，以甘氨酸为底物，经过３步甲基
化生成甘氨酸甜菜碱，涉及的酶包括甘氨酸肌氨酸甲基转移

酶（ＧＳＭＴ）、肌氨酸二甲基甘氨酸甲基转移酶（ＳＤＭＴ）［４］。研
究发现，将ＣｏｄＡ基因在拟南芥中超量表达，可提高转基因植
株中的甜菜碱含量，进而提高转基因植株的抗冷冻性［５－６］；在

水稻中超量表达 ＣｏｄＡ基因，不仅可提高转基因水稻的耐寒
能力，还可提高转基因水稻的耐盐性［７］；将榆钱菠菜ＢＡＤＨ基
因在小麦中超表达，不仅提高了转基因小麦细胞膜的完整性，

降低了活性氧含量及膜脂过氧化程度，而且提高了转基因小

麦的耐冷性［８］；将盐生隐杆藻的ＡｐＧＳＭＴ和ＡｐＤＭＴ基因在水
稻中同时过量表达，可提高转基因水稻的耐冷、耐盐性［４］。

海藻糖－６－磷酸合成酶（ＴＰＳ）和海藻糖 －６－磷酸磷酸
酯酶（ＴＰＰ）是大肠杆菌中海藻糖合成的关键酶，将２个关键
酶基因融合获得 ＴＰＳＰ基因，超表达该融合基因可提高转基
因水稻体内海藻糖含量，进而提高转基因水稻对低温、干旱、

高盐的耐受性［９－１０］。Ｌｉ等在水稻中克隆了唯一具有 ＴＰＳ活
性的ＯｓＴＰＳ１基因，并在水稻中超量表达，发现转基因水稻中
海藻糖、脯氨酸含量及一些胁迫相关基因的表达量提高，转基

因植株的耐冷、耐盐、抗旱性也得以提高［１１］。

另外，将从枯草芽孢杆菌中分离克隆的果聚糖合成酶基

因ＳａｃＢ导入番茄中，提高了转基因番茄的果聚糖含量，植株
的抗寒性提高［１２］；将小麦果聚糖合成酶基因 ＷＦＴ２转入水
稻，同样也提高了转基因水稻植株体内的果聚糖含量及转基

因植株的耐冷性［１３］。肌醇半乳糖苷合成酶（ＧＳ）是棉子糖家
族寡糖合成的关键酶，沙冬青ＡｍＧＳ基因受冷、ＡＢＡ等胁迫诱
导表达，将其转化石楠，提高了转基因石楠的耐冷性［１４］。
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２　抗冻蛋白基因

抗冻蛋白（ＡＦＰ）是一类具有热滞效应和冰晶生长抑制
效应的蛋白质，能以非线性形式降低水溶液的冰点，但对熔点

影响甚微，从而导致水溶液的熔点和冰点之间出现差值，在受

低温环境胁迫时能使有机体抵御冰冻环境［１５］。

抗冻蛋白最早在鱼类、昆虫类动物中发现。Ｗａｌｌｉｓ等用
合成的芸豆植物凝集素信号肽与美洲拟鲽 ＡＦＰ的融合基因
转化马铃薯，在－２℃条件下，与非转基因植株相比，转基因
植株叶片电解质渗出率显著降低，转基因植株耐冻性提高，且

转基因植株中 ＡＦＰ蛋白表达水平与转基因植株的耐冻性呈
正相关［１６］。黄永芬等将编码美洲拟鲽ＡＦＰ基因导入番茄，转
基因植株在田间低温胁迫条件下的生长势优于对照，致死温

度也比对照降低了２℃［１７］。同样，将编码云杉色卷蛾幼虫抗

冻蛋白的基因转化草菇发现，转基因植株有较强的耐低温能

力且能够稳定遗传［１８］；将编码准噶尔小胸鳖甲抗冻蛋白的基

因转化烟草，转基因植株抗寒能力也明显提高［１９］。

后来，在植物中也发现了抗冻蛋白。胡萝卜ＡＦＰ基因受
冷诱导表达，在拟南芥中超量表达该基因，转基因植株蛋白提

取物有明显的抗冻活性，且抗冻活性与ＡＦＰ基因转录水平呈
正相关［２０］；在烟草中超量表达胡萝卜 ＡＦＰ基因，提高了转基
因烟草的耐冷性［１５，２１］。将编码冬黑麦抗冻蛋白的基因转入

拟南芥，在低温胁迫条件下，转基因拟南芥的膜稳定性增强，

提高了转基因植株的耐冷性［２２］。用沙冬青 ＡｎＡＦＰ基因转化
烟草，在冷胁迫条件下，转基因烟草相对电导率变化很小、萎

蔫现象很少［２３］。这些结果说明，ＡＦＰ基因在重要作物的耐冷
性遗传改良方面具有潜在的应用价值。

３　脂肪酸去饱和代谢关键酶基因

生物膜是低温冷害作用的首要部位，而且低温伤害的原

初反应发生在生物膜系统类脂分子的相变上［２４］。１９７３年，
Ｌｙｏｎｓ提出“膜相变的寒害”假说，认为当植物遭受低温伤害
时，生物膜首先发生膜脂的物相变化，膜脂从液晶相变为凝胶

相，膜脂上的脂肪酸链由无序排列变为有序排列，膜结合酶的

活力降低，且膜上出现孔道或龟裂，使膜的通透性增大，膜内

可溶性物质大量向膜外渗透，破坏了细胞内外的离子平衡，同

时，膜结合酶结构发生改变，酶促反应速度失去平衡，导致植

物细胞产生生理代谢变化、出现功能紊乱，植物细胞受到伤

害［２５］。研究发现，植物的相变温度越低，其抗寒性越强；而膜

脂中类脂和脂肪酸成分的不饱和度可明显影响膜脂的相变温

度，不饱和度越高，相变温度越低，植物的抗寒性越强［２６－２８］。

因此，可通过基因工程技术将脂肪酸去饱和酶基因导入植物

中，通过降低脂肪酸的饱和度来提高植物的抗寒性。脂肪酸

去饱和代谢关键酶基因主要包括甘油 －３－磷酸脂酰基转移
酶基因（ＧＰＡＴ）、ω－３脂肪酸去饱和酶基因（ＦＡＤ）、植物硬脂
酰ＡＣＰ去饱和酶基因（ＳＡＤ）及Δ６、Δ９、Δ１２去饱和酶基因。

脂酰甘油（ＰＧ）具有较多的饱和脂肪酸，是决定膜脂相变
的主要因素，而ＧＰＡＴ又是ＰＧ生物合成过程中的第一个酰基
酯化酶，对决定植物膜 ＰＧ的不饱和度起关键作用［２９］。将冷

敏植物南瓜的 ＧＰＡＴ基因转入烟草，转基因烟草膜脂中脂肪
酸饱和度增加；相反，将耐冷植物拟南芥的 ＧＰＡＴ基因转入烟

草，转基因植株内囊体ＰＧ的脂肪酸组成趋向不饱和，转基因
植株抗寒性大大提高［２６］。同样，将拟南芥 ＧＰＡＴ基因导入水
稻，转基因水稻叶片中不饱和脂肪酸含量及光合速率提高，转

基因植株的耐冷性增强［３０］。Ａｒｉｉｚｕｍｉ等将拟南芥和菠菜的
ＡＧＰＡＴ和ＳＧＰＡＴ基因分别转入水稻，２种转基因水稻叶片内
磷脂酰甘油的顺式不饱和脂肪酸含量均明显提高，光合速率

均增加，转基因植株生长加快，耐冷性提高［３１］。

除ＧＰＡＴ外，对ω－３脂肪酸去饱和酶 ＦＡＤ的研究也较
多。将拟南芥叶绿体 ＦＡＤ７在烟草中组成型超表达，转基因
烟草中三烯脂肪酸含量提高，其前体物质相应减少，表现出明

显的抗寒性，通过脂肪酸去饱和作用可提高植物适应及耐受

低温的能力［３２－３３］；而将其在烟草中经低温胁迫诱导表达，转

基因烟草中三烯脂肪酸含量同样增加，存活率显著提高，表现

出很强的抗寒性［３４］。除 ＦＡＤ７基因外，Ｇｉｂｓｏｎ等从拟南芥中
分离得到另一个受低温诱导的叶绿体ω－３脂肪酸去饱和酶
基因ＦＡＤ８，它与 ＦＡＤ７基因核苷酸序列同源性达７５％，两者
功能互补，共同催化膜脂中脂肪酸的去饱和［３５］。对甘蓝型油

菜ＢｎＦＡＤ８基因研究发现，该基因在常温下仅存在痕量表达，
而在低温条件下叶中其表达量出现较大幅度升高，推测 Ｂｎ
ＦＡＤ８基因和油菜的低温调控存在联系［３６］。另外，对辣椒中

的叶绿体 ＣａｃｈＦＡＤ基因研究发现，在叶片受到伤害时，Ｃａｃｈ
ＦＡＤ基因转录水平迅速提高，随后亚麻酸 （１８∶３）含量也提
高［３７］；将烟草微粒体基因ＮｔＦＡＤ３转入甘薯，同样提高了转基
因甘薯的亚麻酸 （１８∶３）含量［３８］。进一步研究发现，将番茄

内质网ＬｅＦＡＤ３基因在番茄中超量表达，不仅提高了转基因
番茄的亚麻酸 （１８∶３）含量，而且降低了转基因番茄受冷伤
害程度，提高了转基因番茄的耐冷性［３９］。

对植物Δ６、Δ９、Δ１２去饱和酶及硬脂酰ＡＣＰ去饱和酶的
研究也取得一定进展。从膜脂不饱和脂肪酸突变蓝细菌中分

离得到４个去饱和酶基因 ｄｅｓＡ、ｄｅｓＢ、ｄｅｓＣ、ｄｅｓＤ，其编码蛋白
分别特异性催化脂肪酸Δ１２、ω３、Δ９、Δ６位置的去饱和，对低
温依赖表达的程度不同。在低温胁迫条件下，ｄｅｓＡ表达量增
加，膜脂不饱和度增加，从而增加了膜脂的流动性；Δ６、ω３去
饱和酶基因的表达水平也增加，但增加速率不同；Δ９去饱和
酶基因的表达水平几乎不变［４０－４２］。将从酵母或蓝细菌中克

隆的Δ９去饱和酶基因 ｄｅｓＣ转入烟草，转基因烟草叶片中不
饱和脂肪酸的含量增加，转基因植株耐冷性明显提高［４３］。另

外，Ｍａ等将菠菜硬脂酰ＡＣＰ去饱和酶基因ＳＡＤ导入烟草中，
转基因烟草的抗寒性增强［４４］；对马铃薯硬脂酰 ＡＣＰ去饱和
酶Δ９基因研究发现，在低温胁迫下，耐冷品种中该基因表达
量提高，而不耐冷品种中该基因表达量没有变化，Δ９与马铃
薯的耐寒性有关［４５］。

４　抗氧化酶类基因

当植物遭遇非生物胁迫时，细胞内会产生大量活性氧自

由基（ＲＯＳ），导致氧化胁迫、膜脂过氧化及膜蛋白聚合，质膜
透性增加，膜正常结构遭到破坏。植物在长期进化过程中形

成了一个复杂的抗氧化保护系统来清除或降低ＲＯＳ的伤害，
包括非酶促保护系统和酶促保护系统。非酶促抗氧化保护系

统包括还原性谷胱甘肽（ＧＳＨ）、类胡萝卜素（ＣＡＲ）、抗坏血
酸（ＡｓＡ）等；酶促抗氧化保护系统包括超氧化物歧化酶
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（ＳＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）和抗坏血酸
过氧化物酶（ＡＰＸ）等。在整个抗氧化保护系统中，涉及的抗
氧化解毒酶类包括 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＡＰＸ、单脱氢抗坏血酸还
原酶（ＭＤＨＡＲ）、脱氢抗坏血酸还原酶（ＤＨＡＲ）、谷胱甘肽还
原酶（ＧＲ）、谷胱甘肽过氧化物酶（ＧＰＸ）、谷胱甘肽 －Ｓ－转
移酶（ＧＳＴ）、醛糖／醛还原酶（ＡＬＲ）。

ＳＯＤ是第一个清除ＲＯＳ的关键抗氧化酶，可以清除胁迫
细胞产生的超氧自由基及其衍生物。将烟草 Ｍｎ－ＳＯＤ的
ｃＤＮＡ转入苜蓿，构建载体ｐＭｉｔＳＯＤ包含一段转运肽序列，携
带Ｍｎ－ＳＯＤ蛋白酶进入线粒体，另一载体 ＰＣｈｌＳＯＤ编码的
合成蛋白定位至叶绿体，转化植株对除草剂二苯乙醚的抗性

增强，对低温胁迫耐性增强，且线粒体、叶绿体等不同细胞器

定位的Ｍｎ－ＳＯＤ转基因植株间抗性差异不同［４６］。Ｄｕａｎ等
将克隆的番茄类囊体抗坏血酸过氧化物酶基因 ＬｅｔＡＰＸ在番
茄中过量表达发现，在冷胁迫条件下，转基因番茄ＡＰＸ活性、
ＧＳＨ含量、叶绿素含量、净光合速率、最大光化学效率提高，
过氧化氢含量、离子渗漏率、ＭＤＡ含量降低，超表达 ＬｅｔＡＰＸ
减轻了转基因植株的光抑制并提高了转基因植株的耐冷

性［４７］。将芜菁ＭＤＨＡＲ基因在拟南芥中超量表达，转基因拟
南芥 ＡＰＸ、ＤＨＡＲ、ＧＲ、ＳＯＤ、ＧＰＸ等基因的表达量增加，且
ＡＳＡ、ＧＳＨ、叶绿素含量提高，ＭＤＡ含量降低，提高了转基因
植株的耐冷性［４８］。通过ＲＮＡｉ技术将番茄ＭＤＨＡＲ基因表达
量降低，进而降低其ＭＤＨＡＲ活性，则转基因番茄的耐冷性也
降低［４９］。Ｓｈｕ等分离了番茄ＬｅＧＲ基因并获得反义转基因番
茄，与非转基因番茄相比，在冷胁迫条件下转基因番茄积累较

多的过氧化氢，电解质渗漏严重，净光合速率、最大光化学效

率降低，生长发育受到抑制，ＡＰＸ活性、ＧＳＨ含量、ＡｓＡ含量
均降低，转基因植株对冷敏感，ＬｅＧＲ基因可提高植株的耐冷
性［５０］。毒性较高的质膜过氧化产物如ＨＮＥ（４－ｈｙｄｒｏｘｙｎｏｎ－２－
ｅｎａｌ），其解毒作用是通过与 ＧＳＨ结合完成的，而此过程又是
由ＧＳＴ或ＡＬＲ催化完成的。研究表明，超量表达 ＡＬＲ基因
可提高转基因烟草的耐冷性和耐镉性［５１］；将水稻ＯｓＧＳＴＬ２基
因转化拟南芥，转基因拟南芥对重金属、冷、盐、渗透胁迫的耐

性也提高［５２］。

５　ＬＥＡ、ＣＯＲ蛋白及其他功能蛋白基因

胚胎发育晚期丰富的 ＬＥＡ蛋白、ＣＯＲ蛋白、脱水蛋白基
因与植物耐冷功能也密切相关，且这３种蛋白几乎均具有亲
水性，可减少盐、干旱、冷冻脱水造成的细胞伤害。ＬＥＡ蛋白
是植物胚胎发生后期种子中大量积累的一类蛋白质，具高亲

水性和热稳定性，与植物抗逆功能密切相关。在酵母中超量

表达西红柿ＬＥＡ蛋白基因Ｌｅ２５，转基因酵母细胞的耐冷和耐
盐性显著提高［５３］；在桑树中超量表达大麦 ＬＥＡ蛋白基因
ＨＶＡ１，转基因桑树的耐冷、耐盐和抗旱性均提高［５４］。

ＣＯＲ蛋白基因大多受冷胁迫诱导，如在拟南芥冷驯化过
程中产生的 ＣＯＲ１５ａ、ＣＯＲ６．６、ＣＯＲ７８及与 ＬＥＡ同源的
ＣＯＲ４７基因等，一些 ＣＯＲ蛋白具有 ＬＥＡ家族蛋白的典型结
构而具有高度的亲水性，可减少胁迫脱水对植物造成的伤害。

将ＣＯＲ１５ａ在拟南芥中大量组成型表达，与野生型相比，转基
因植株叶绿体和原生质体的耐冷性及原生质膜的稳定性均增

强，低温所造成的损伤减轻［５５］。在甘蓝型油菜中分离了

ＢｎＣＯＲ２５基因，其在下胚轴、子叶、茎和花中大量表达，且其
表达量受低温和渗透胁迫影响显著，将该基因分别转入拟南

芥中，在４℃低温下转基因拟南芥的生根速度明显快于野生
植株，超量表达ＢｎＣＯＲ２５基因可提高转基因酵母及拟南芥的
耐冷性［５６］。芥菜ＣｂＣＯＲ１５ｂ基因在根成熟区、茎、叶中均表达，
将其转化烟草，从电解质渗出率、相对含水量、葡萄糖含量及表型

来看，转基因烟草在冷胁迫条件下受伤害较轻、耐冷性提高［５７］。

脱水蛋白具有赖氨酸富集结构域，也具有高度的亲水性，

在响应胁迫的过程中起到分子伴侣作用，可减少胁迫脱水对

植物造成的伤害。马铃薯脱水蛋白基因 Ｄｈｎ２４在根、茎、叶、
子叶中均有表达，将其转化黄瓜后发现，该基因在转基因黄瓜

根中高表达，且转基因黄瓜的冷害程度减轻、耐冷性提高，但

耐冷程度与ＤＨＮ２４蛋白表达水平没有相关性［５８］。Ｈｏｉ等对
烟曲霉中分离的类脱水蛋白基因ＤｐｒＣ研究发现，其缺失突变
体的耐冷性降低，该基因可提高植物的耐冷性，ＤｐｒＣ蛋白介
导的耐冷性响应依赖于ＳａｋＡＭＡＰ激酶［５９］。

另外，还有一些功能蛋白基因也参与植物的冷胁迫响应，

如热休克蛋白（ＨＳＰ）、水通道蛋白等。许多 ＨＳＰ具有分子伴
侣活性，在胁迫条件下可维持蛋白的功能结构，从而防止错误

折叠蛋白或功能失调蛋白的聚集。甜辣椒 ＣａＨＳＰ２６基因编
码叶绿体小热休克蛋白，将其转化烟草后发现，超量表达该基

因提高了转基因烟草在冷胁迫下的光化学效率和耐冷性［６０］。

水通道蛋白又名水孔蛋白，是一种位于细胞膜上的蛋白质，在

细胞膜上组成“孔道”，可控制水在细胞的进出。棉花

ＧｈＴＩＰ１；１编码液泡膜水通道蛋白，将其在酵母中超量表达
后，冷胁迫条件下酵母细胞的存活率提高，这说明该基因与细

胞耐冷性相关［６１］。另外，Ｑｉａｏ等将动物细胞死亡抑制基因
Ｂｃｌ－ｘＬ转化马铃薯后发现，Ｂｃｌ－ｘＬ可以通过保持细胞器官
的动态平衡来抑制细胞死亡，加强植物在冷胁迫条件下的生

存能力［６２］。Ｔｈｏｒｌｂｙ等发现，拟南芥 β－葡糖苷酶基因 ＳＦＲ２
突变体在低温胁迫条件下电解质渗出量增加，对冷敏感，基因

敲除可得到同样的结果，ＳＦＲ２基因具有提高植物耐冷性的作
用，并推测其可能参与细胞壁中多糖的转换或保护细胞膜免

受低温伤害［６３］。Ｋｏｍｏｒｉ等研究表明，雄性不育恢复基因Ｒｆ－１
可增强低温胁迫条件下杂交水稻的育性［６４］。Ｘｕ等发现，拟
南芥ＡＺＩ１基因受壬二酸和低温诱导表达，将其在拟南芥中超
量表达，转基因植株细胞受低温伤害减轻；如将该基因敲除，

转基因植株细胞受低温伤害加重，如将其转化酿酒酵母，在低

温胁迫条件下转基因酿酒酵母的存活率升高，这表明ＡＺＩ１可
提高植物的耐冷性［６５］。Ｚｈａｎｇ等研究发现，水稻液泡 Ｈ＋转
移无机焦磷酸酶基因 ＯＶＰ１受低温诱导表达，在水稻中超量
表达该基因并提高了转基因水稻的耐冷性，转基因水稻细胞

膜完整性程度增加，ＭＤＡ含量降低，脯氨酸含量增加［６６］。

Ｚｈｏｕ等将番茄类胡萝卜素 ε－羟化酶基因 ＬｅＬＵＴ１转化烟草
后发现，在冷胁迫条件下，转基因烟草的活性氧含量、ＭＤＡ含
量、电解质渗出率均降低，光化学效率及净光合速率均提高，

转基因烟草的耐冷性提高［６７］。

６　展望

随着全球气候变化，尤其是在全球气候逐渐变暖的背景

下，极端气候发生频率增加，冷热不均，雨雪、冰冻天气造成低
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温灾害频率增加。因此，提高作物耐冷性在维护农业高产稳

产、农业可持续性发展，保障国家粮食安全方面具有越来越重

要的作用。目前，关于耐冷功能基因方面，从渗透调节物质、

抗冻蛋白、脂肪酸去饱和代谢关键酶、抗氧化酶类基因等通过

基因工程手段已取得一定的进展。但植物耐冷性大多是受多

基因控制的数量性状，而目前通过基因工程手段获得的转基

因植物大多是转单基因的，也有少量转双基因的，转基因植株

耐冷性的增强幅度有限，今后应趋向于转入多个相关基因的

系统研究，以获得理想的耐冷植株。当前，同时转化多个基因

的技术还不成熟，有待进一步深入研究。

另外，转基因植株的耐冷性鉴定大多是在室内可控条件

下进行的，而田间自然冷害与室内模拟冷害有所不同，在室内

条件下表现耐冷性的转基因植株在田间条件下可能未必具有

耐冷性。因此，在室内进行转基因植株耐冷性鉴定的基础上，

还应进一步在田间进行，以确定转基因植株的耐冷性。需说

明的是，组成型强启动子驱动耐冷目的基因在提高转基因植

株耐冷性的同时，也会使植株出现矮化、发育不良等，可能会

影响作物的产量，在今后研究及应用中使用胁迫诱导型启动

子驱动耐冷目的基因，应考虑在提高转基因植株耐冷性的同

时，不能影响植株的正常生长发育。
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超富集植物对镉、砷的累积特性及耐性机制研究进展

宋榕洁，唐艳葵，陈　玲，王生业，李　坤
（广西大学环境学院，广西南宁５３０００４）

　　摘要：超富集植物以其超强的重金属耐性和富集能力而成为近年来植物修复领域的研究热点，然而目前关于超富
集植物对重金属的吸收累积特性及耐性机制仍须要进一步研究。为了解超富集植物对镉（Ｃｄ）、砷（Ａｓ）的累积特性及
耐性机制，总结了国内外相关研究成果，分别从细胞、亚细胞、分子水平３个层面对镉、砷在超富集植物体内的分布特
性及机制研究进展进行阐述，分析了超富集植物对镉、砷的耐性机制，提出了该领域的研究目前存在的问题及今后发

展的方向。
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　　近年来，重金属污染的植物修复技术受到了广泛关注，被
誉为廉价的“绿色修复技术”。超富集植物是指能够超量吸

收和累积重金属、并能将其转移到地上部的植物，吸收量比一

般植物高１００倍以上，且不影响植物的正常生理活动［１－２］。

超富集植物的这一特性在清除土壤或水体环境中的重金属污

染方面表现了巨大潜力，从而引起学术界广泛的关注和研

究［３］。然而，目前关于超富集植物的研究多数集中在超富集

植物对重金属的吸收、迁移、分布等方面，对重金属的耐性及

富集机制仍没有定论，且相关的报道较少，从而限制了超富集

植物的实际应用［４－５］。因此，对这方面的研究工作进行系统

的总结，对植物修复的发展和大规模应用具有重要的实践意

义［６］。与其他重金属相比，镉迁移能力强，极易在植物体内

累积，从而进入食物链产生毒害作用；而砷在土壤中主要以砷

酸盐形态存在，该形态的砷很容易被植物吸收和转运，极微量

的砷即可引起中毒症状。目前对砷超富集植物的研究较少，

因此本文以镉、砷为例，在总结国内外相关研究成果的基础

上，综述了超富集植物对镉、砷的累积特性及耐受机制，并对

今后的发展趋势进行了展望［７］。

１　植物对重金属胁迫的响应分类

当植物受到重金属胁迫时，不同的植物会产生不同的效

应。根据植物对重金属的吸收累积及耐受能力的不同，可将

植物分为４大类：敏感植物（能够吸收和运输重金属，且表现
出明显的毒性症状，见图１－Ａ）、耐受排斥植物（能够阻止重
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