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　　摘要：乙烯是一种与胁迫响应有关的激素，在植物生长发育和对环境信号的反应中起着关键作用。乙烯参与种子
萌发、叶片与花的脱落、组织器官衰老、果实成熟、单性花性别决定等生理过程的调控，并且对生物和非生物胁迫的应

对有重要作用。综述乙烯生理作用和乙烯生物合成及信号转导的最新研究进展，同时对乙烯在植物逆境响应中的作

用进行探讨。
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境生理与分子生物学研究。Ｅ－ｍａｉｌ：１３４７８４１８８０６＠１６３．ｃｏｍ。
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　　乙烯是一种小分子气体植物激素，对植物的生
长发育有重要的影响［１］。在维管植物中，乙烯是通

过杨氏循环合成的，直接前体为１－氨基环丙烷羧
酸（１－ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ－１－ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ，简称

ＡＣＣ），通过ＡＣＣ氧化酶（ＡＣＯ）的催化被分解为乙
烯、二氧化碳、氰化氢。由于乙烯是一种气态植物

激素，直接使用存在困难，因此在实际使用中往往

用乙烯利（ｅｔｈｒｅｌ）来代替气态乙烯。乙烯利，即２－
氯乙基磷酸（２－ｃｈｌｏｒｏｅｔｈｙｌｐｈｏｓｐｈｏｒｉｃａｃｉｄ，简称
ＣＥＰＡ），是一种人工合成的植物激素，在 ｐＨ值高于
４的环境下会自动分解并产生乙烯，且 ｐＨ值越高，
乙烯生成速率越快。同时，乙烯利容易被植物吸

收，在植物细胞中ｐＨ值一般均大于４，因此，乙烯利
能在植物细胞内自动分解产生乙烯。
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１　乙烯的生理作用

乙烯抑制根茎伸长，使下胚轴或根茎变粗，并

促进侧根的形成，这一过程有助于幼苗破土而出。

在陆生植物上，乙烯对茎的伸长表现为抑制作用，

促使茎增粗；而在水生或半水生植物上，乙烯表现

为促进茎伸长，被水淹没会刺激茎秆合成 ＡＣＣ，从
而在茎秆内积累乙烯，直至茎秆伸长出水。这说明

乙烯对根茎的作用具有两重性。在模式植物拟南

芥上，乙烯刺激的主要表现是三重反应：下胚轴变

粗变短、茎秆变粗、顶端钩状芽弯曲加剧［２］。在对

乙烯传导通路进行研究时，三重反应常被用于检测

突变体是否对乙烯敏感。

乙烯对于多种植物器官的成熟和衰老均有重

要的调节作用。乙烯能促进花的开放，并增加瓜类

等品种的雌花数量［３］。乙烯被视为一个多功能的

植物激素，可调节生长和衰老。乙烯还能促进果实

成熟，这一催熟作用早已被广泛应用于番茄、香蕉、

芒果等农产品中，通常在运送到位后才集中用乙烯

催熟，乙烯的利用为这类产品的运输和销售提供了

便利。乙烯通过提高细胞膜的通透性，加强果实的

呼吸作用，进而实现果实的催熟目的。乙烯还是调

节植物器官衰老、脱落的重要激素，并被认为是诱导

叶片衰老脱落的重要物质，在生产中被用于脱去棉花

等作物的老叶，进而改善作物光照、通风条件，提高作

物产量。可根据其浓度、施用时机和植物种类促进或

抑制生长和衰老过程。低浓度的乙烯可以增加叶片

面积，而高浓度的乙烯会达到抑制效果［４］。乙烯调控

着叶、花、果实的发育。它也可以促进、抑制或诱导衰

老，这取决于最佳或次优乙烯浓度［５］。

乙烯合成与转导过程受多种因子转导和调控，

同样，乙烯也对多种植物激素具有拮抗或促进作

用。根据相关研究，乙烯与五大植物激素中的其他

４种激素［生长素、赤霉素、细胞分裂素、脱落酸
（ＡＢＡ）］均有交互作用［１］。目前已经被报道的能够

诱导植物内源乙烯合成的外界因子有外源乙烯、生

长素、细胞分裂素、Ｃａ２＋、机械损伤、病原体侵染、果
实成熟、胁迫因子等。

根据拟南芥三重反应的结果，研究发现很多根

部特异乙烯不敏感突变体的生长素合成、转运也有

缺陷，生长素能够抑制植物根的伸长，而这与三重

反应中下胚轴变短、变粗的结果相符合，说明乙烯

可能参与了生长素的调节［６］。后续又发现 ＷＥＩ２、

ＷＥＩ７等２个乙烯不敏感突变体，而 ＷＥＩ２、ＷＥＩ７与
生长素的合成密切相关，因此确认了乙烯与生长素

之间的调控关系，乙烯能激活 ＷＥＩ２与 ＷＥＩ７，进而
促进生长素的合成［７］。同时，生长素能促进ＡＣＣ合
成酶（ＡＣＳ）的表达［８］，如上文所述，ＡＣＳ是乙烯生
物合成前体ＡＣＣ合成的关键酶。相似的，细胞分裂
素能够增强ＡＣＳ蛋白的稳定性［９］，对乙烯合成具有

促进作用。有报道指出，赤霉素能正向调节乙烯合

成酶基因 ＦｓＡＣＯ１，并能促进三重反应中的弯曲现
象［１０］。在赤霉素信号通路中，一个重要蛋白———

ＤＥＬＬＡ蛋白，根据Ｃａｌｖｏ等的研究，乙烯处理能够提
高ＤＥＬＬＡ蛋白的稳定性，因此对赤霉素有促进作
用［１０］。与其他三者不同的是，脱落酸受乙烯的负向

调控，乙烯是脱落酸的负调控因子［１１］。

２　乙烯的生物合成及其信号转导

植物内源乙烯合成自杨氏循环，或称蛋氨酸

环，乙烯合成的真正前体就是蛋氨酸。在植物体内

蛋氨酸的硫（甲硫基）被不断重新循环成蛋氨酸，蛋

氨酸消耗的氨基丁酸则由腺嘌呤核苷三磷酸（ＡＴＰ）
中的核糖来补充，虽然植物体内蛋氨酸含量较低，

但能持续循环生成乙烯，故称蛋氨酸环。因此，构

成乙烯分子的２个碳原子来自于蛋氨酸的３、４位
碳，也就是ＡＴＰ核糖残基的４、５位碳。蛋氨酸是一
种非极性α－氨基酸，是乙烯的前体。蛋氨酸通过３
种关键的酶促反应以线性方式转化为乙烯：（１）腺
苷蛋氨酸合成酶催化蛋氨酸的转化为Ｓ－腺苷甲硫
氨酸（Ｓ－ａｄｅｎｏｓｙｌ－Ｌ－ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ，简称ＳＡＭ）；（２）
氨基环丙烷羧酸合成酶（１－ＡＡｎｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ－
１－ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ，简称ＡＣＳ）将ＳＡＭ转化成氨
基环 丙 烷 羧 酸 （１－ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ－１－
ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄｓｙｎｔｈａｓｅ，简称 ＡＣＣ）；（３）ＡＣＣ氧化
酶（ＡＣＯ）氧化 ＡＣＣ并释放出乙烯、ＣＯ２、氰化物。
在植物体内的乙烯合成中有３个重要的酶，分别是
腺苷蛋氨酸（ＳＡＭ）合成酶（ＳＡＭＳ）、ＡＣＣ合成酶
（ＡＣＳ）、ＡＣＣ氧化酶（ＡＣＯ）。在三者中，ＡＣＳ是植
物内源乙烯合成的限速酶，而 ＡＣＯ则是组成性的，
不构成乙烯生物合成的限速酶［１２］。ＡＣＣ转化为乙
烯是氧依赖的，因此在厌氧条件下乙烯的形成完全

被抑制。而ＳＡＭＳ基因属于管家基因，它的转录物
水平与乙烯水平并不相关，只有一部分ＳＡＭ会被用
于产生ＡＣＣ，因此ＳＡＭ在植物内源乙烯合成中并不
占中心地位。ＡＣＯ基因的转录水平与乙烯合成不
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完全一致，而 ＡＣＳ的转录水平则与乙烯合成相一
致［１３］。胡花丽等也发现，暴露于外源乙烯的桃果，

ＡＣＣ合成酶（ＡＣＳ）活性增强，ＡＣＯ活性提高不如
ＡＣＳ明显，最终内源乙烯生成量增加［１４］。ＡＣＳ与
ＡＣＯ是乙烯生物合成的关键酶。

内质网相关乙烯受体（ＥＴＲ）可感知乙烯。在
拟南芥中，ＥＴＲ１、ＥＴＲ２、ＥＲＳ１、ＥＲＳ２、ＥＩＮ４是一个家
族的５个受体［１５］。ＥＴＲ１可以通过单体之间的二硫
键形成同型二聚体。它还能够与乙烯结合，并能与

负调节因子（ＣＴＲ１）相互作用［１６］，铜离子充当辅因

子，并通过转运蛋白ＲＡＮ传递给受体［１７］。ＣＴＲ１是
乙烯反应的负调节因子，抑制下游乙烯信号转导元

件，如ＥＩＮ２。ＥＩＮ２是乙烯信号转导正调节因子，激
活后进入细胞核迁移可能调控下游的ＥＩＮ３／ＥＩＬｓ转
录因子。拟南芥中ＥＩＮ３是乙烯信号转导途径中的
关键因子，ＥＩＮ３的水平影响乙烯信号传递的强
弱［１８］。ＥＩＮ３基因家族转录因子结合到下游的乙烯
响应因子（ＥＲＦ）的启动子上。这些转录调节子介
导了乙烯下游的基因表达，通过与乙烯调节因子的

启动子区的ＧＣＣ－ｂｏｘ结合。
能够抑制乙烯合成或拮抗乙烯作用的有氨氧

乙酸、氨氧乙烯基甘氨酸、１－甲基环丙烯、水杨酸、
Ｃｏ２＋、Ａｇ＋（硝酸银、硫代硫酸银等）［１９］。氨氧乙酸
能够阻断植物体内的乙烯生物合成途径，抑制乙烯

的内源合成，但对于外源乙烯并无抑制作用。１－甲
基环丙烯则是一种新型乙烯受体抑制剂，能与乙烯

受体不可逆性结合，阻断乙烯的传导途径，能有效

抑制内源乙烯对植物的影响，并阻止外源乙烯诱导

内源乙烯的合成。硝酸银也是一种乙烯抑制剂，能

降低乙烯积累对植物的伤害与分化抑制，可以有效

减少玻璃化现象的产生。这是由于Ａｇ＋能和乙烯受
体结合，阻止乙烯和乙烯受体结合，抑制了乙烯的

生物活性，因而使得植物对于乙烯的合成与乙烯信

号转导的能力降低，进而使保卫细胞中过氧化氢合

成降低，气孔开度增大，失水加快，含水量下降，并

最终使玻璃化植株复原［２０］。硫代硫酸银（ｓｉｌｖｅｒ
ｔｈｉｏｓｕｉｆａｔｅ，简称ＳＴＳ）是另一种银离子乙烯抑制剂，
对植物毒性较低，在溶液中比较稳定，且与硝酸银

相比，不与培养基中常常含有的 Ｃｌ－和 Ｉ－作用。
ＳＴＳ经常被用于切花运输，能有效减轻乙烯促进花
材衰老的作用，延长切花开放时间。

３　乙烯在植物逆境响应中的作用

在植物进化过程中，为应对各种逆境，演化出

一套复杂的防御网络。乙烯作为一种简单气态分

子，具有扩散快、反应灵敏等特点，在多种逆境胁迫

中均具有重要地位，是植物体内的一种快速响应因

子。乙烯对于植物的水分胁迫应答有重要作用，在

缺水、高温、高盐等环境下，植物细胞缺水产生干旱

信号，使植物内源乙烯产生量增加，并使植物的抗

逆性得到提高［２１］。

３．１　乙烯与温度胁迫
低温胁迫会导致许多植物的乙烯合成增

强［２２－２３］。然而，Ｓｈｉ等报道乙烯可以负调控拟南芥
试管苗的抗冻性。拟南芥幼苗用乙烯前体 ＡＣＣ处
理后表现出抗冻性，冷胁迫能够促进蛋白酶体介导

的ＥＢＦ１降解从而使ＥＩＮ３更加稳定，反过来又抑制
ＣＢＦ途径［２４］。下游转录因子ＥＩＮ３通过与启动子中
的特异性元件结合，负调控 ＣＢＦｓ和 Ａ型拟南芥响
应调节因子 ＡＲＲ５、ＡＲＲ７和 ＡＲＲ１５的表达量。然
而，在土壤中ＡＣＣ增强了拟南芥幼苗的抗寒性［２２］，

它通过维持乙烯水平以促进冷胁迫过程中 ＣＯＲ基
因的表达。在冷胁迫下，编码乙烯转录因子的基因

也被调控，例如乙烯反应元件结合蛋白（ＥＲＥＢＰ）
Ｃ１、Ｃ２、Ｃ３、ＷＲＫＹＴＦ（ＣａＷＲＫＹ１Ａ）。在烟草中，
ＪＥＦ３激活某些氧化基因的转录，以消除冷胁迫过程
中产生的活性氧［２５］。乙烯还调节冬小麦抗冻蛋白

的积累［２６］。乙烯对番茄的冷耐受能力具有正向调

节作用。总之，有研究表明乙烯对抗冻性的影响可

能具有物种特异性。热胁迫下不同植物乙烯水平

受到不同程度的调控。例如，在温度为３５℃时，小
麦的乙烯水平受到抑制，但温度为４５℃时，在大豆
中仍旧不受影响。高温诱导生殖器官脱落与 ＡＣＣ
水平升高有关。拟南芥中乙烯负调节热胁迫。具

有抑制乙烯信号的 ＥＩＮ突变体植物对热的耐受性
相对较高，表明ＥＩＮ２负调控拟南芥的耐热性［２７］。

３．２　乙烯与盐胁迫
在盐胁迫下乙烯或其前体ＡＣＣ的生成量增加。

拟南芥盐胁迫下的转录组分析结果表明，大量的乙

烯应答基因的表达量发生改变［２８］。利用拟南芥

ＡＣＳ７突变体发现，乙烯通过减弱的 ＡＢＡ信号负调
控盐胁迫［２９－３０］。然而，也有报道称拟南芥乙烯水平

的提高与耐盐性的提高呈正相关［３１－３２］。丝裂原活

化蛋白激酶（ＭＡＰＫ）途径激活乙烯生物合成所需的
ＡＣＳ基因，从而正向调节耐盐性［２９］。乙烯和盐均能

诱导上皮修复因子（ＥＲＦ）基因的表达。ＥＲＦ绑定
到乙烯与胁迫响应基因的启动子上的ＧＣＣ和ＤＲＥ／
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ＣＲＴ顺式作用元件［３３］。信号应答基因（ＳＲ１）是乙
烯应答基因，编码钙调蛋白结合转录因子，参与极

端温度、盐、伤害的应激反应［３４］，在植物的盐胁迫应

答中，乙烯起到快速传递环境信号的作用。高盐条

件会诱导乙烯合成，有报道指出，用 ＡＣＣ处理能提
高拟南芥在高盐环境下的存活率［３５］。有多个乙烯

通路中的因子参与了盐胁迫应答，Ｃａｏ等发现过表
达乙烯受体 ＮＴＨＫ１能使烟草对盐胁迫更加敏
感［３６］。另一个乙烯通路因子ＥＩＮ３则被发现能增强
幼苗对盐胁迫的耐性，缺失 ＥＩＮ３的幼苗对盐的耐
受力显著下降。

３．３　乙烯与干旱胁迫
在干旱条件下乙烯的生成与脱水速率呈正相

关。在干旱胁迫下乙烯抑制ＡＢＡ诱导气孔关闭，而
ＡＢＡ水平的增加抑制乙烯的产生［３７］。总体而言，

ＡＢＡ与乙烯之间的相互作用依赖于植物的氧化胁
迫程度。

３．４　乙烯和水涝胁迫
在水涝条件下植物光合作用的能力被限制，所

以它们通过茎部伸长浮出水面。乙烯对深水水稻

生长有促进作用，有利于植物适应淹水情况。淹水

会引起缺氧，并导致乙烯产量增加，最终使拟南芥

中乙烯应答基因如 ＥＲＦ／ＡＰ２家族的表达量上调。
部分淹没情况下 ＳＮＯＲＫＥＬｓ（ＳＫ１、ＳＫ２）编码 ＡＰ２／
ＥＦＳ调节茎伸长［３８］。相反，在全部淹没条件下乙烯

诱导另一个 ＥＲＦ／ＡＰ２转录本 ＳＵＢ１Ａ的表达［３９］。

ＳＵＢ１Ａ还限制活性氧（ＲＯＳ）介导的应激反应［４０］。

转录因子 ＲＡＰ２．２和 ＥＲＦ７３／ＨＲＥ１也参与了乙烯
依赖性的抗缺氧能力［４１］。

３．５　乙烯和玻璃化
目前一般认为，植物内部水分代谢失去平衡、

细胞过度吸水或者失水率降低是玻璃化发生与发

展的关键［４２］。在组织培养过程中过量的乙烯积累

常常与玻璃化的发生有关。玻璃化发生过程中乙

烯含量也会持续增加。玻璃化苗中常观察到气孔

开度减小［４３］，导致失水率降低，而乙烯可以通过诱

导保卫细胞中 Ｈ２Ｏ２含量的增加而使气孔关闭，可
能与玻璃化发生有关。另一方面，Ｑｉｎｇ等研究表明
乙烯可以诱导Ｐｉｐ２－１发生磷酸化从而调控水分运
输使拟南芥吸水能力增强，也可能是玻璃化发生的

另一个原因［４４］。
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ｃｏｎｆｅｒ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｏｖｅｒｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ，

ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，

１９９８，９５（８）：４７６６－４７７１．

［１０］ＣａｌｖｏＡＰ，ＮｉｃｏｌａｓＣ，ＮｉｃｏｌａｓＧ，ｅｔａｌ．Ｅｖｉｄｅｎｃｅｏｆａｃｒｏｓｓ
!

ｔａｌｋ

ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆａＧＡ２０－ｏｘｉｄａｓｅ（ＦｓＧＡ２０ｏｘ１）ｂｙｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓａｎｄ

ｅｔｈｙｌｅｎｅｄｕｒｉｎｇｔｈｅｂｒｅａｋｉｎｇｏｆｄｏｒｍａｎｃｙｉｎＦａｇｕｓｓｙｌｖａｔｉｃａｓｅｅｄｓ

［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２００４，１２０（４）：６２３－６３０．

［１１］ＧｈａｓｓｅｍｉａｎＭ，ＮａｍｂａｒａＥ，ＣｕｔｌｅｒＳ，ｅｔａｌ．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆａｂｓｃｉｓｉｃ

ａｃｉｄｓｉｇｎａｌｉｎｇｂｙｔｈｅｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅｐａｔｈｗａｙｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．

ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０００，１２（７）：１１１７－１１２６．

［１２］陈新建，刘国顺，陈占宽，等．乙烯生物合成途径及其相关基因工

程的研究进展［Ｊ］．热带亚热带植物学报，２００２，１０（１）：８３－９８．

［１３］姚瑞亮，关　雄，李杨瑞，等．植物激素乙烯的分子生物学研究

进展［Ｊ］．广西农业生物科学，１９９９，１８（２）：１５３－１５６．

［１４］胡花丽，梁丽松，李鹏霞，等．外源乙烯对 ＣＡ贮藏桃果实内源

乙烯生物合成的影响［Ｊ］．保鲜与加工，２００８，８（５）：３４－３７．

［１５］Ｃｈａｎｇ Ｃ，ＳｔａｄｌｅｒＲ． Ｅｔｈｙｌｅｎｅ ｈｏｒｍｏｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒａｃｔｉｏｎ ｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＢｉｏＥｓｓａｙｓ，２００１，２３（７）：６１９－６２７．

［１６］ＳｃｈａｌｌｅｒＧＥ，ＢｌｅｅｃｋｅｒＡＢ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅ－ｂｉｎｄｉｎｇｓｉｔｅｓｇｅｎｅｒａｔｅｄｉｎ

ｙｅａｓｔｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇｔｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＥＴＲ１ｇｅｎｅ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，１９９５，２７０

（５２４３）：１８０９－１８１１．

［１７］ＨｉｒａｙａｍａＴ，ＫｉｅｂｅｒＪＪ，ＨｉｒａｙａｍａＮ，ｅｔａｌ．ＲＥＳＰＯＮＳＩＶＥ－ＴＯ－

ＡＮＴＡＧＯＮＩＳＴ１，ａ ｍｅｎｋｅｓ／ｗｉｌｓｏｎ ｄｉｓｅａｓｅ － ｒｅｌａｔｅｄ ｃｏｐｐｅｒ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ｉｓｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｅｔｈｙｌｅｎｅｓｉｇｎａｌｉｎｇｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．
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Ｃｅｌｌ，１９９９，９７（３）：３８３－３９３．

［１８］ＳｏｌａｎｏＲ，ＥｃｋｅｒＪＲ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅｇａｓ：ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ，ｓｉｇｎａｌｉｎｇａｎｄ

ｒｅｓｐｏｎｓｅ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，１９９８，１（５）：３９３－３９８．

［１９］李明亮，韩一凡．乙烯在植物生长发育和抗病反应中的作用及

其生物合成的反义抑制［Ｊ］．林业科学，２０００，３６（４）：７７－８４．

［２０］ＧａｏＨＹ，ＸｉａＸＹ，ＡｎＬＪ，ｅｔａｌ．Ｒｅｖｅｒｓｉｏｎｏｆｈｙｐｅｒｈｙｄｒｉｃｉｔｙｉｎ

ｐｉｎｋ（ＤｉａｎｔｈｕｓｃｈｉｎｅｎｓｉｓＬ．）ｐｌａｎｔｌｅｔｓｂｙＡｇＮＯ３ａｎｄｉｔｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｄｕｒｉｎｇｉｎｖｉｔｒｏｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１７，２５４：

１－１１．　

［２１］ＧａｚｚａｒｒｉｎｉＳ，ＭｃｃｏｕｒｔＰ．ＧｅｎｅｔｉｃｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｂｅｔｗｅｅｎＡＢＡ，

ｅｔｈｙｌｅｎｅａｎｄｓｕｇａｒｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｓ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＰｌａｎｔ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００１，４（５）：３８７－３９１．

［２２］ＣａｔａｌáＲ，Ｌóｐｅｚ－ＣｏｂｏｌｌｏＲ，ＣａｓｔｅｌｌａｎｏＭＭ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

１４－３－３ｐｒｏｔｅｉｎＲＡＲＥＣＯＬＤＩＮＤＵＣＩＢＬＥ１Ａｌｉｎｋｓｌｏｗ－

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｒｅｓｐｏｎｓｅａｎｄｅｔｈｙｌｅｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｔｏｒｅｇｕｌａｔｅｆｒｅｅｚｉｎｇ

ｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄｃｏｌｄａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１４，２６（８）：

３３２６－３３４２．

［２３］ＺｈａｏＭＧ，ＬｉｕＷ Ｊ，ＸｉａＸＺ，ｅｔａｌ．Ｃｏｌｄａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ
!

ｉｎｄｕｃｅｄ

ｆｒｅｅｚｉｎｇｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆＭｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａｓｅｅｄｌｉｎｇｓｉｓｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ

ｒｅｇｕｌａｔｅｄｂｙｅｔｈｙｌｅｎｅ［Ｊ］．ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１４，１５２（１）：

１１５－１２９．

［２４］ＳｈｉＹＴ，ＴｉａｎＳＷ，ＨｏｕＬＹ，ｅｔａｌ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅｓｉｇｎａｌｉｎｇｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ

ｒｅｇｕｌａｔｅｓｆｒｅｅｚｉｎｇｔｏｌｅｒａｎｃｅｂｙｒｅｐｒｅｓｓｉｎｇｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＣＢＦａｎｄ

ｔｙｐｅ－ＡＡＲＲｇｅｎｅｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１２，２４

（６）：２５７８－２５９５．　

［２５］ＷｕＬＪ，ＺｈａｎｇＺＪ，ＺｈａｎｇＨＷ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｍｏｄｕｌａｔｉｏｎｏｆ

ｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅｆａｃｔｏｒｐｒｏｔｅｉｎＪＥＲＦ３ｉｎｔｈｅｏｘｉｄａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｅｎｈａｎｃｅｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆｔｏｂａｃｃｏｓｅｅｄｌｉｎｇｓｔｏｓａｌｔ，ｄｒｏｕｇｈｔ，

ａｎｄｆｒｅｅｚｉｎｇ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００８，１４８（４）：１９５３－１９６３．

［２６］ＹｕＸＭ，ＧｒｉｆｆｉｔｈＭ，ＷｉｓｅｍａｎＳＢ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅｉｎｄｕｃｅｓａｎｔｉｆｒｅｅｚｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｗｉｎｔｅｒｒｙｅｌｅａｖｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００１，１２６（３）：

１２３２－１２４０．

［２７］ＣｌａｒｋｅＳＭ，ＣｒｉｓｔｅｓｃｕＳＭ，ＭｉｅｒｓｃｈＯ，ｅｔａｌ．Ｊａｓｍｏｎａｔｅｓａｃｔｗｉｔｈ

ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｔｏｃｏｎｆｅｒｂａｓａｌｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ

［Ｊ］．ＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２００９，１８２（１）：１７５－１８７．

［２８］ＳｈｅｎＸＹ，ＷａｎｇＺＬ，ＳｏｎｇＸＦ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｐｒｏｆｉｌｉｎｇ

ｒｅｖｅａｌｅｄａｎｉｍｐｏｒｔａｎｔｒｏｌｅｏｆｃｅｌｌｗａｌｌｒｅｍｏｄｅｌｉｎｇａｎｄｅｔｈｙｌｅｎｅ

ｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｄｕｒｉｎｇｓａｌｔａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０１４，８６（３）：３０３－３１７．

［２９］ＸｕＪ，ＬｉＹ，ＷａｎｇＹ，ｅｔａｌ．ＡｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆＭＡＰＫｋｉｎａｓｅ９ｉｎｄｕｃｅｓ

ｅｔｈｙｌｅｎｅａｎｄｃａｍａｌｅｘｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｅｎｈａｎｃｅｓｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙｔｏｓａｌｔ

ｓｔｒｅｓｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００８，２８３

（４０）：２６９９６－２７００６．

［３０］ＨｕｉＤ，ＺｈｅｎＺＱ，ＰｅｎｇＪＹ，ｅｔａｌ．ＬｏｓｓｏｆＡＣＳ７ｃｏｎｆｅｒｓａｂｉｏｔｉｃ

ｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｂｙｍｏｄｕｌａｔｉｎｇＡＢＡｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙａｎｄａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１１，６２（１４）：

４８７５－４８８７．

［３１］ＣｈｅｎＤＨ，ＭａＸＹ，ＬｉＣＬ，ｅｔａｌ．Ａｗｈｅａｔａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ－

１－ｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅｏｘｉｄａｓｅｇｅｎｅ，ＴａＡＣＯ１，ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｓｓａｌｉｎｉｔｙ

ｓｔｒｅｓｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０１４，３３

（１１）：１８１５－１８２７．

［３２］ＪｉａｎｇＣＦ，ＢｅｌｆｉｅｌｄＥＪ，ＹｉＣ，ｅｔａｌ．ＡｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｓｏｉｌ－ｓａｌｉｎｉｔｙ－

ｔｏｌｅｒａｎｃｅｍｕｔａｔｉｏｎｃｏｎｆｅｒｓｅｔｈｙｌｅｎｅ－ｍｅｄｉａｔｅｄｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔｏｆ

ｓｏｄｉｕｍ／ｐｏｔａｓｓｉｕｍｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１３，２５（９）：

３５３５－３５５２．

［３３］ＫｅｖｉｎＬＷ，ＹｏｓｈｉｄａＨ，ＣｌａｉｒｅＬ，ｅｔａｌ．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｅｔｈｙｌｅｎｅｇａｓ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｂｙｔｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＥＴＯ１ｐｒｏｔｅｉｎ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２００４，

４２８（６９８６）：９４５－９５０．

［３４］ＹａｎｇＴ，ＰｏｏｖａｉａｈＢＷ．Ａｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ－ｂｉｎｄｉｎｇ／ＣＧＣＧｂｏｘＤＮＡ－

ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｆａｍｉｌｙｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｍｕｌｔｉｐｌｅｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｓｉｎ

ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００２，２７７（４７）：

４５０４９－４５０５８．

［３５］ＣａｏＷ Ｈ，ＬｉｕＪ，ＨｅＸＪ，ｅｔａｌ．Ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎｏｆｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅｓ

ａｆｆｅｃｔｓｐｌａｎｔｓａｌｔ－ｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００７，

１４３：７０７－７１９．

［３６］ＣａｏＷＨ，ＬｉｕＪ，ＺｈｏｕＱＮ，ｅｔａｌ．Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｏｂａｃｃｏｅｔｈｙｌｅｎｅ

ｒｅｃｅｐｔｏｒＮＴＨＫ１ａｌｔｅｒｓｐｌａｎｔｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｓａｌｔｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ

＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２００６，２９（７）：１２１０－１２１９．

［３７］ＤｅｓｉｋａｎＲ，ＫａｔｈｒｙｎＬ，Ｈａｒｒｅｔｔ－ＷｉｌｌｉａｍｓＲ，ｅｔａｌ．Ｅｔｈｙｌｅｎｅ－

ｉｎｄｕｃｅｄｓｔｏｍａｔａｌｃｌｏｓｕｒｅｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｏｃｃｕｒｓｖｉａＡｔｒｂｏｈＦ－

ｍｅｄｉａｔｅｄＨｙｄｒｏｇｅｎｐｅｒｏｘｉｄｅｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，

２００６，４７（６）：９０７－９１６．

［３８］ＨａｔｔｏｒｉＹ，ＮａｇａｉＫ，ＦｕｒｕｋａｗａＳ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅｆａｃｔｏｒｓ

ＳＮＯＲＫＥＬ１ａｎｄＳＮＯＲＫＥＬ２ａｌｌｏｗｒｉｃｅｔｏａｄａｐｔｔｏｄｅｅｐｗａｔｅｒ［Ｊ］．

Ｎａｔｕｒｅ，２００９，４６０（７２５８）：１０２６－１０３０．

［３９］ＸｕＫＮ，ＸｕＸ，ＦｕｋａｏＴ，ｅｔａｌ．Ｓｕｂ１Ａｉｓａｎｅｔｈｙｌｅｎｅ－ｒｅｓｐｏｎｓｅ－

ｆａｃｔｏｒ－ｌｉｋｅｇｅｎｅｔｈａｔｃｏｎｆｅｒｓｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｒｉｃｅ［Ｊ］．

Ｎａｔｕｒｅ，２００６，４４２（７１３）：７０５－７０８．

［４０］ＦｕｋａｏＴ，Ｂａｉｌｅｙ－ＳｅｒｒｅｓＪ．Ｓｕｂｍｅｒｇｅｎｃｅｔｏｌｅｒａｎｃｅｃｏｎｆｅｒｒｅｄｂｙ

Ｓｕｂ１ＡｉｓｍｅｄｉａｔｅｄｂｙＳＬＲ１ａｎｄＳＬＲＬ１ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎｏｆｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２００８，１０５（４３）：１６８１４－１６８１９．

［４１］ＬｉｃａｕｓｉＦ，ｖａｎＤｏｎｇｅｎＪＴ，ＧｉｕｎｔｏｌｉＢ，ｅｔａｌ．ＨＲＥ１ａｎｄＨＲＥ２，ｔｗｏ

ｈｙｐｏｘｉａ－ｉｎｄｕｃｉｂｌｅｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅｆａｃｔｏｒｓ，ａｆｆｅｃｔａｎａｅｒｏｂｉｃ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１０，６２

（２）：３０２－３１５．

［４２］马　婧，杨系玲，孙聪，等．老山芹正常试管苗和玻璃化苗的生

理生化特性比较［Ｊ］．江苏农业科学，２０１８，４６（２４）：１５８－１６０．

［４３］ｖａｎｄｅｎＤｒｉｅｓＮ，ＧｉａｎｎｉＳ，ＣｚｅｒｅｄｎｉｋＡ，ｅｔａｌ．Ｆｌｏｏｄｉｎｇｏｆｔｈｅ

ａｐｏｐｌａｓｔｉｓａｋｅｙｆａｃｔｏｒｉｎｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｈｙｐｅｒｈｙｄｒｉｃｉｔｙ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１３，６４（１６）：５２２１－５２３０．

［４４］ＱｉｎｇＤＪ，ＹａｎｇＺ，ＬｉＭ Ｚ，ｅｔａｌ．Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｐｒｏｔｅｏｍｉｃａｎａｌｙｓｉｓｒｅｖｅａｌｓｔｈａｔｅｔｈｙｌｅｎｅｒｅｇｕｌａｔｅｓｗａｔｅｒ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｖｉａｔｈｅＣ－ｔｅｒｍｉｎａｌｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎｏｆａｑｕａｐｏｒｉｎＰＩＰ２；１

ｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１６，９（１）：１５８－１７４．

—９１—江苏农业科学　２０２０年第４８卷第１２期


