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摘要  低温是影响植物生长发育以及植被分布的重要环境因子。目前, 低温信号研究中比较清楚的是CBF依赖的低温信号

途径。该文总结了近年来有关CBF的研究成果, 详细介绍了CBF家族成员在植物耐寒性中的重要作用, 着重分析与讨论

CBF介导的低温调控网络及一系列复杂调控机制。理解CBF的复杂作用机制有助于了解植物中CBF介导的冷信号如何平衡

耐寒性与生长发育, 进而有助于耐寒作物的培育。 
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低温作为主要的非生物胁迫之一, 是影响植物生

长发育、限制作物产量和分布的关键环境因素。因此, 
研究植物响应低温信号的分子机制, 对提高农作物的

耐寒性, 进而提高产量及品质具有重要的科学意义。

近20年来, 随着研究的不断深入, 人们对以CBF (C- 
repeat-binding factors)转录因子为核心的低温信号

通路有了更为清晰的认识。本文总结了近年来有关

CBF的研究成果, 着重介绍与讨论CBF介导的低温调

控网络及调控机制。 

1  CBF家族成员 

在拟南芥 (Arabidopsis thaliana)基因组中存在3个
CBF基因, 属于一类转录因子家族CBF/DREB1 (de- 
hydration-responsive element-binding factors 1)基
因。CBF家族成员串联排列在拟南芥第4条染色体上, 
分别命名为CBF1 (DREB1B)、CBF2 (DREB1C)和
CBF3 (DREB1A) (Gilmour et al., 1998; Liu et al., 
1998)。1997–1998年, Thomashow等利用酵母单杂

交等技术相继鉴定到了CBF1–CBF3 (Stockinger et 
al., 1997; Gilmour et al., 1998; Liu et al., 1998), 它
们可以与一段保守的CRT/DRE (C-repeat/dehydra-
tion response element)调控元件CCGAC结合(Baker 
et al., 1994), 该元件多出现在冷诱导COR (Cold- 
regulated)基因的启动子区域(Medina et al., 2011)。

氨基酸序列比对结果显示, CBF1–CBF3三者之间具

有很高的相似性(>85%), 暗示它们可能起源于同一

个基因(Gilmour et al., 1998; Medina et al., 1999)。
过量表达CBF1、CBF2及CBF3均能大幅提高植株的

抗冻性, 并显著诱导植株体内COR基因的表达(Liu et 
al., 1998)。 

CBF属于AP2/ERF (APETALA 2/ethylene-res- 
ponsive)转录因子家族成员的一个亚家族。该家族在

拟南芥中有145个成员, 均含有1个或多个保守的AP2/ 
ERF结构域(Ohme-Takagi and Shinshi, 1995)。研究

表明该结构域是转录因子中的DNA结合区域(Okam- 
uro et al., 1997; Riechmann and Meyerowitz, 1998)。
不同于AP2家族的其它亚家族, CBF家族成员只有1个
AP2结构域, 并且在AP2的上下游各有一段保守的氨

基酸序列PKKP/PKKPAGR (RAGRxxKFx ETRHP)和
DSAWR (Jaglo et al., 2001; Canella et al., 2010)。将

PKKPAGR突变可以抑制CBF1与其下游基因COR- 
15a启动子CRT/DRE的结合能力, 从而削弱CBF1对
COR15a基因的冷诱导水平调控, 说明该基序对CBF
行使其转录因子功能是必需的(Canella et al., 2010)。 

2  CBF在低温信号途径中的作用 

遗传分析表明CBF在低温信号途径中起关键作用。例

如, 过表达CBF1–3均使拟南芥植株的抗冻性明显增
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强。进一步检测植物体内的下游冷响应基因, 发现约

100个COR基因被组成型诱导, 从而使未经冷驯化的

植株也能获得抗冻性(Gilmour et al., 1998; Jaglo- 
Ottosen et al., 1998; Liu et al., 1998; Kasuga et al., 
1999; Gilmour et al., 2004)。与野生型相比, CBF1及
CBF3敲减拟南芥植株的抗冻性降低约60% (Novillo et 
al., 2007)。在拟南芥中过表达CBF2的DNA结合域形

成的dominant negative转基因植株中, CBF2可以结合

在CRT/DRE作用位点却不能激活下游基因, 从而使植

株呈现冻敏感表型(Park et al., 2015)。为了进一步探

究CBF1–CBF3的功能, 本实验室和上海植物逆境中

心朱健康实验室分别利用CRISPR/Cas9技术获得了

cbf1/cbf2/cbf3三突变体(Jia et al., 2016; Zhao et al., 
2016)。与野生型相比, 三突变体在非冷驯化时没有或

具有轻微冻敏感表型, 而在冷驯化后表现出强烈的冻

敏感表型。对突变体进行RNA-seq分析, 显示CBF突
变影响了全转录组10%–20%的COR基因表达(Jia et 
al., 2016; Zhao et al., 2016)。这些结果表明, CBF1– 
CBF3在低温信号途径中发挥重要的调控作用。 

截至目前, 在油菜(Brassica campestris)、小麦

(Triticum aestivum)、黑麦(Secale cereale)、番茄

(Lycopersicon esculentum)、水稻(Oryza sativa)及玉

米 (Zea mays)等植物中均鉴定到了CBF转录因子

(Jaglo et al., 2001; Kasuga et al., 2004; Qin et al., 
2004), 并且都具有冷诱导特性; 同时, 在其它物种

中过表达拟南芥CBF也可以增强植物的抗冻性(Jaglo 
et al., 2001; Kasuga et al., 2004)。在拟南芥中过表

达玉米DREB1A也会产生类似的抗冻效果(Qin et al., 
2004), 说明植物中CBF在低温信号途径中的作用十

分保守。虽然一些研究结果暗示, CBF1–CBF3在调节

冷响应基因的功能上具有冗余性(Park et al., 2015), 
但它们之间实则存在差异。首先, 三者的表达模式有

所差异: CBF1及CBF3主要在根、下胚轴及子叶中表

达; 而CBF2则在下胚轴、子叶及第1、2对真叶中表

达, 并不在根中表达(Novillo et al., 2007)。当植株遭

受低温胁迫时, CBF1及CBF3基因在叶片、萼片及角

果中表达 , 而CBF2还在茎中表达 (Novillo et al., 
2007)。其次, 基因表达分析显示, CBF1及CBF3表达

水平在低温诱导1个小时左右即达到峰值, 而CBF2
则需要2小时才会达到峰值。低温条件下, CBF2还可

以负反馈调节CBF1和CBF3的表达(Novillo et al., 

2004), 如启动子区域插入T-DNA的cbf2突变体表现

出抗冻的表型 , 这可能是由于突变体中CBF1及

CBF3基因过量表达造成的 (Novillo et al., 2004, 
2007)。然而, Zhao等(2016)利用CRISPR/Cas9产生

的cbf2突变体表现出冻敏感表型。目前, 猜测cbf突变

体的以上表型差异可能是由于突变形式不同或植株

生长状态不同等原因所致。由于CBF基因的启动子上

没有 CRT/DRE 作用元件 , 因此 CBF2 对 CBF1及

CBF3的转录调控可能不是直接的, 这其中的分子机

制有待进一步研究。CBF1及CBF3的RNAi植株以及

CBF1、CBF3的antisense植株中, CBF2的表达量并

没有变化(Novillo et al., 2007)。最近, Jia等(2016)研
究表明, 利用CRISPR/Cas9产生的cbf1/cbf3双突变

体在冷驯化后也具有敏感表型。这些结果暗示, CBF1
和CBF3并不能调控CBF2基因的表达。有趣的是, 朱
健康实验室利用CRISPR/Cas9技术获得的cbf1/cbf3
双突变体中, CBF2的表达有2倍左右的上调, 并且在

冷驯化后具有显著的抗冻表型(Zhao et al., 2016)。因
此, CBF1–CBF3相互的调控关系仍有待进一步研究。

虽然以上2项研究中, cbf单突变体和双突变体的抗冻

表型及基因表达水平有所不同, 但是cbf1/cbf2/cbf3
三突变体的表型非常一致, 均是在冷驯化后产生极度

冻敏感的表型(Jia et al., 2016; Zhao et al., 2016)。与

cbf1/cbf3双突变体的冷驯化表型相比可以得出结论, 
在冷驯化后的植物抗冻性中, 相较于CBF1及CBF3, 
CBF2发挥更重要的作用(Zhao et al., 2016)。 

尽管CBF在冷诱导基因调控中发挥重要作用, 但
植物中还存在其它转录因子调控COR基因。Thom- 
show实验室通过对CBF过表达株系的RNA-seq数据

分析, 发现CBF2与转录因子HSFC1、ZAT12、ZF、
ZAT10及CZF1共同调控下游COR基因(当然也有像

GOL3这样完全依赖CBF的冷响应基因) (Park et al., 
2015), 同时多项研究表明植物中也存在不依赖于

CBF的冷响应基因(Achard et al., 2008; Park et al., 
2015; Jia et al., 2016; Zhao et al., 2016), 表明植物

中的冷响应基因调控网络非常复杂且具有内在联系, 
这其中的更多调控机制还有待进一步研究。 

3  CBF的调控机制 

CBF参与多种逆境响应和植株生长发育等过程, 因此
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植物进化出一系列对CBF基因表达模式的精密调控

机制。例如, CBF基因的表达水平在15分钟内受低温

的迅速诱导, 而达到最高值后又迅速下调, 说明有一

系列冷响应调节因子参与其转录调控。同时, CBF的
表达还受光周期、生物钟以及光信号等环境因子的调

控。随着对低温信号研究的不断深入, 科学家陆续鉴

定出一些关键的CBF转录调节因子, 包括ICE1/2、
MYB15、CAMTA1/3、EIN3、SOC1、PIF3/4/7、CCA1、
LHY、BZR1和CESTA等。这些转录调控因子形成协

同或拮抗的关系, 围绕CBF转录水平的调控形成了精

密的信号网络。 

3.1  CBF的正调控因子 

第1个被鉴定的同时也是研究得最深入的CBF冷响应

正调节因子是bHLH类转录因子 ICE1 (inducer of 
CBF expression 1) (Chinnusamy et al., 2003)。2003
年, 朱健康实验室利用EMS诱变含有ProCBF3:LUC
的拟南芥转基因植株, 获得了ice1突变体, 并成功克

隆到ICE1基因(Chinnusamy et al., 2003)。ICE1编码

1个MYC类bHLH家族转录因子, 与野生型相比, ice1
突变体植株矮小, 生长发育缓慢, 体内CBF3基因的

冷诱导情况被严重抑制, 且抗冻性大幅降低。这些结

果表明 , ICE1是低温信号途径中的正调控因子

(Chinnusamy et al., 2003; Lee et al., 2005)。有趣的

是, ICE1特异性调节CBF3基因表达, ice1突变体中

CBF1及CBF2基因的冷诱导表达下调十分微弱且后

期没有影响, 说明ICE1的调节具有特异性。这可能与

CBF基因启动子上的MYC结合位点的数目有关

(CBF3启动子有5个结合位点, CBF1及CBF2启动子

各有1个结合位点)。ICE1特异性结合在CBF3启动子

的MYC结合位点CANNTG (Meshi and Iwabuchi, 
1995), 正调控CBF3基因表达。过表达ICE1可以明显

增强植株的抗冻能力(Chinnusamy et al., 2003)。最

近在水稻、玉米及番茄的研究中发现, ICE1均可以正

调控植物的耐寒性, 将这些物种中的ICE1蛋白在拟

南芥中过表达均可增强植株的抗冻性, 说明ICE1在
低温信号途径中的功能非常保守(Nosenko et al., 
2016; Deng et al., 2017; Lu et al., 2017)。ICE2作为

ICE1的同源基因, 也参与调控植物的抗冻性。过表达

ICE2可以显著提高植物的抗冻性, 并且植物体内的

CBF1基因也被诱导表达, 暗示ICE2作用在CBF1的

上游(Fursova et al., 2009)。 
ICE1作为重要的CBF调节因子, 自身也被很多

组分精细调控。目前已知的对ICE1的翻译后修饰包括

HOS1 (high osmotic expression 1)介导的泛素化、

SIZ1 (SAP and Miz 1)介导的SUMO化以及OST1  
(open stomata 1)介导的磷酸化等, 这些修饰通过调

节ICE1的蛋白水平或转录水平参与调控冷信号途径。

同时一些转录抑制子(MYB15和JAZ)还可以与ICE1
相互作用, 从而调节它的转录活性。HOS1与ICE1相
互作用, 泛素化ICE1蛋白, 使其通过26S蛋白酶体途

径进行降解(Dong et al., 2006)。HOS1过表达植株中

CBF3基因表达水平下调 , 植株表现出冻敏感表型

(Dong et al., 2006)。ICE1还受到另一种E3蛋白SIZ1
的SUMO化调控(Miura et al., 2007)。SIZ1使ICE1蛋
白SUMO化, 并减弱ICE1的泛素化, 从而维持ICE1
蛋白的稳定性。siz1突变体中CBF3基因表达水平下

调, 植株呈冻敏感表型(Miura et al., 2007)。JA信号

途径的负调节因子JAZ1 (jasmonate ZIM-domain)与
JAZ4通过与ICE1蛋白具有bHLH结构域的C端相互

作用, 抑制ICE1的转录活性, 从而参与对低温信号

途径的调控(Hu et al., 2013)。与之相对应, 过表达

JAZ1及JAZ4的转基因植株, 以及JA合成途径及信

号途径中一些组分的突变体均表现出低温敏感的表

型(Hu et al., 2013)。本实验室研究表明, 低温可以激

活ABA信号途径中的重要激酶OST1, 使其磷酸化

ICE1第278位Ser, 正调控ICE1蛋白的稳定性及转录

活性 , 从而促进下游CBF基因的表达(Ding et al., 
2015)。OST1对ICE1的磷酸化作用还可以抑制其与

HOS1的互作, 从而抑制HOS1对ICE1的降解。以上

结果说明OST1作为蛋白激酶, 在低温信号途径中起

关键正调控作用(Ding et al., 2015)。除此之外, 本实

验室及朱健康研究组同时发现, 低温可以激活丝裂

原活化蛋白激酶MPK3及MPK6, 它们通过磷酸化

ICE1 (磷酸化位点与OST1对ICE1的磷酸化位点不

同), 抑制ICE1蛋白的稳定性和转录活性, 从而负调

控CBF基因表达及植物的抗冻性(Li et al., 2017a; 
Zhao et al., 2017)。这些结果说明, ICE1作为重要的

低温信号途径的转录因子, 被多种调节子不同程度

地调控, 从而使植物更好地应对低温胁迫, 做出精

细的应答反应。 
除了ICE家族转录因子, 钙信号通路的重要组分
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CAMTA3 (calmodulin-binding transcription activator 
3)也被发现参与CBF基因表达调控。Thomashow实

验室通过鉴定冷诱导相关的顺式作用元件 , 发现

CBF2基因的启动子含有7个保守的CM (conserved 
motif)基序参与CBF2转录活性调控。进一步研究发现

钙信号途径的转录因子CAMTA3可以通过与CM2位
点结合, 正调控CBF1与CBF2的表达(Doherty et al., 
2009)。CAMTA1–3的不同组合双突变体在冷驯化前

后均表现出冻敏感表型, 且驯化后的表型更明显。同

时突变体中CBF1、CBF2、CBF3及下游冷相关基因

的表达均有不同程度的下调, 说明这类转录因子共同

参与CBF介导的植物抗冻性调控 (Doherty et al., 
2009; Kim et al., 2013)。最近, Yamaguchi-Shinozaki
研究组利用不同的camta突变体, 系统研究了CAM- 
TA蛋白对CBF的转录调控, 发现在迅速降温(10分钟

之内从22°C降到4°C)和缓慢降温(60分钟内从22°C
降到4°C)这2种过程中可能存在不同的调控机制(Kid- 
okoro et al., 2017)。CAMTA3和CAMTA5在迅速降温

过程中调控CBF的表达, 但在缓慢降温过程中则不起

作用, 暗示这2种不同的降温过程可能存在不同的低

温调控机制(Kidokoro et al., 2017)。 
一系列激素信号途径中的调节组分被证明也会

直接或间接参与CBF的转录调控。本实验室最新研究

表明, BR信号途径的关键调节因子BZR1 (brassina-
zole-resistant 1)及其同源蛋白BES1 (BRI1-EMS- 
suppressor 1)通过结合CBF1与CBF2启动子上的

E-box及BRRE结合位点 , 正调控二者的表达(Li et 
al., 2017b)。BZR1和BES1都是bHLH类转录因子, 在
BR信号途径中起正调控作用(He et al., 2005; Yin et 
al., 2005), 它们的功能获得型突变体表现出强烈的

抗冻表型(Li et al., 2017b)。另一个BR信号途径的转

录因子CESTA直接结合所有CBF启动子, 并组成性

激活CBF及下游COR基因表达, 正调控植物的抗冻

性(Eremina et al., 2016)。进一步研究发现, 低温可

以诱导非磷酸化形式的BZR1蛋白积累, 进而调控其

磷酸化的蛋白激酶BIN2 (brassinosteroid insensitive 
2)也作为负调节子参与植物的抗冻性调控。转录组分

析数据表明, BZR1除了直接调节CBF基因表达, 还参

与正向及负向调控一系列不依赖CBF的冷诱导基因的

表达, 说明BZR1作为重要的调节因子, 在低温信号途

径的精细调控中可能起到不同的关键作用, 而这其中

的分子机制还有待进一步研究(Li et al., 2017b)。 
植物的开花过程也受到低温调控, 低温可抑制开

花而高温则促进开花(Blázquez et al., 2003)。开花途

径重要的调节因子SOC1 (suppressor of overex-
pression of constans 1)编码1个MADS类转录因子, 
研究表明SOC1可以直接结合CBF启动子的CArG元

件, 负调节CBF基因的表达(Seo et al., 2009)。与此

对应 , soc1突变体也表现出明显的抗冻性 , 说明

SOC1是开花途径与低温信号途径相互作用的节点

(Seo et al., 2009)。自2000年以来, 不断有研究表明, 
CBF及其下游冷响应基因的表达存在节律现象(Har- 
mer et al., 2000; Bieniawska et al., 2008; Espinoza 
et al., 2008; Mikkelsen and Thomashow, 2009), 其
基因表达在黎明后8小时达到峰值, 并在黎明后20小
时达到低谷。多项研究表明, 节律可以同时正向及负

向调控CBF基因的转录水平。节律中心调控因子包括

MYB类转录因子CCA1 (circadian clock associated 
1)与LHY (late elongated hypocotyl)以及PRR (pseu-
doresponse regulator)蛋白TOC1, 它们相互调控彼

此的基因表达 , 从而形成反馈环机制。三突变体

prr5/prr7/prr9中CBF基因组成型高水平表达, 并表现

出明显的抗冻表型, 暗示PRRs参与抑制CBF基因表

达(Nakamichi et al., 2009, 2012)。2011年, Thom- 
ashow实验室发现拟南芥中央振荡器因子CCA1及
LHY可以正调控CBF的表达。CCA1及LHY均编码

MYB类转录因子, 它们通过结合CBF1–CBF3基因启

动子上的EE及CBS结合位点, 直接调控CBF基因表

达。cca1/lhy双突变体中CBF基因表达水平大幅下调, 
并且CBF基因表达的节律性也有所减弱(Dong et al., 
2011)。CBF下游调控基因COR15A、COR47及

COR78表达水平也显著下调。双突变体在冷驯化前

后均表现出敏感表型 , 说明节律调控因子CCA1及
LHY通过直接调控CBF的表达, 参与低温信号途径

(Dong et al., 2011)。进一步研究发现, CCA1的2个转

录本CCA1α及CCA1β均参与低温信号途径。低温抑

制CCA1β的表达, 而CCA1β通过与CCA1α相互作用, 
抑制CCA1α的表达(Seo et al., 2012)。 

3.2  CBF的负调控因子 

除了各种正调控因子调控CBF基因的转录水平, 许多

负调节因子也参与对CBF基因的精细调控。MYB15
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是第1个被发现的CBF基因负调节因子。它编码1个
R2R3类MYB转录因子, 结合在CBF3的MYB结合位

点。进一步研究发现, MYB15与ICE1相互作用, 共同

调控CBF3的表达。突变体中CBF3表达量升高, 植株

表现出抗冻表型, 同时低温可以诱导MYB15的表达

水平, 说明对CBF3的表达调控可能存在负反馈调节

机制(Agarwal et al., 2006)。近期的研究结果表明, 
MYB15的第168位Ser可以被MPK6磷酸化, 从而降

低MYB15与CBF3启动子的结合能力, 将该Ser突变

成Ala可以增强MYB15对CBF3的抑制。同时过量表达

磷酸化位点失活形式的MYB15可使植株体内的

CBF3表达水平显著降低, 其抗冻性强于MYB15过表

达植株。以上结果表明, MYB15对CBF3的转录调节

受到MPK6的磷酸化调控(Kim et al., 2017)。目前发

现MYB15可以与 ICE1相互作用并调控其转录活性

(Agarwal et al., 2006), 暗示转录调节子之间存在复

杂的调控机制。 
另一个比较重要的CBF负调节因子是乙烯信号

途径的重要组分EIN3。EIN3/EIL1作为功能冗余的中

心转录因子, 在乙烯信号通路中起正调控作用。EIN3
可以直接结合到CBF启动子区的EBS作用元件, 负向

调控CBF基因表达。缺失突变体ein3表现出强烈的抗

冻表型, 说明EIN3作为乙烯与低温信号途径的交叉

节点, 参与激素与低温的交叉调控(Shi et al., 2012)。
同时EIN3还可以结合在A型ARR基因的启动子区, 负
调控ARR5、ARR7和ARR15基因的表达水平, 参与

植物抗冻性的调控(Shi et al., 2012)。 
除了节律可调控植物对低温的响应, 光信号与光

周期也被发现参与植物的抗冻性调节(Franklin and 
Whitelam, 2007; Lee and Thomashow, 2012)。当植

物生长在较低温度(16°C)且红光与远红光比(R/FR)
降低时, 植物体内的CBF基因节律性表达增强, COR
基因表达上调, 使植株产生更强的抗冻性, 这与红光

及远红光受体光敏色素有关, 暗示环境温度可通过光

敏色素调控CBF基因的节律性及其下游基因的表达

(Franklin and Whitelam, 2007)。与长日照相比, 生长

在短日照下的野生型植株表现出更强的抗冻性, 这可

能与短日照下植株中的CBF表达倍数更高有关。进一

步研究发现, 长日照下, 2个光受体结合蛋白PIF4和
PIF7蛋白水平增加 , 它们通过直接结合在CBF3的
G-box及E-box区, 负调控CBF的表达。CBF下游靶基

因COR15a和Gols3的表达水平同样受到抑制, 因此

造成植物抗冻性减弱(Lee and Thomashow, 2012)。
PIF3蛋白在黑暗时活性增强, 抑制植物的光形态建

成(Ni et al., 1998; Leivar et al., 2008; Leivar and 
Monte, 2014)。光照射下, 光敏色素与PIF蛋白相互作

用, 促进PIF蛋白降解(Ni et al., 2014)。PIF3可以被

PRRK蛋白磷酸化并通过LRB Cullin 3 E3泛素连接酶

降解(Ni et al., 2014, 2017)。本实验室的最新研究表

明, 乙烯信号途径的E3泛素连接酶EBF1和EBF2可
以通过与PIF3相互作用, 使其经由26S蛋白酶体途径

降解(Jiang et al., 2017)。PIF3直接结合在CBF基因

的启动子区, 负调控其表达, 是植物抗冻性的负调控

因子。低温及黑暗条件下, EBF蛋白降解(Shi et al., 
2012), 导致PIF3蛋白积累, 从而调控CBF基因的表

达(Jiang et al., 2017)。以上研究结果暗示, 光和温度

对植物冷驯化过程的影响密不可分, PIF作为CBF重
要的负调控因子, 平衡植物的抗冻性和生长发育过

程。 
除了转录水平的调控, CBF蛋白还存在翻译后修

饰。本实验室利用反向筛选鉴定到1个CBF的上游负

调节子CRPK1 (cold-responsive protein kinase 1)。
CRPK1是定位在细胞膜的类受体激酶, 低温直接激

活其激酶活性, 激活的CRPK1通过磷酸化细胞质中

的14-3-3蛋白, 使其从细胞质进入细胞核, 进一步与

CBF1及CBF3相互作用, 参与CBF蛋白的泛素化降

解, 从而负调控植物的抗冻性(Liu et al., 2017)。这一

研究阐明了低温通过调控蛋白激酶将信号从细胞膜

传递到细胞核的分子机制, 首次揭示了CBF的翻译后

水平修饰调控机制, 为CBF的调控机制研究开辟了新

的方向。 
综上所述, CBF基因表达受到多种转录调节因子

的直接调控(图1), 那么这些调控因子之间存在何种

协同或拮抗关系? 它们上游的信号组分如何响应低

温信号? 哪些新组分参与对这些转录因子活性的调

控? 这些问题均有待进一步探究。 

4  CBF在植物生长发育中的作用 

一系列研究表明CBF参与植物的生长发育过程。过表

达CBF导致植株矮小, 且与野生型相比, 开花时间明

显延迟(Gilmour et al., 2004; Park et al., 2015)。对突 
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图1  CBF依赖的低温信号途径 
实线代表直接调控, 虚线代表间接调控。箭头代表正调控, T型
箭头代表负调控。 
 
Figure 1  CBF-dependent cold signaling pathway 
The solid lines indicate direct regulation, and dotted lines 
indicate indirect regulation. Positive regulation is indicated by 
arrow heads and negative regulation is indicated by T-shaped 
lines. 

 
变体的研究表明, cbf1/cbf2/cbf3三突变体种子萌发率

与野生型相比降低一半, 根生长速率略慢于野生型, 植
株的莲座叶数目减少, 形态偏小, 生物量也低于野生型

(Zhao et al., 2016)。这些结果说明, CBF是植物生长

发育过程中的关键因素。Jia等(2016)研究表明, 低温

下无论是土中还是培养皿上生长的cbf1/cbf2/cbf3三
突变体植株均明显大于野生型, 说明CBF影响了低温

胁迫下植物的生长发育(Jia et al., 2016)。有趣的是, 
外源施加影响植物细胞伸长的植物激素赤霉素

(gibberellin acid, GA)可以回复CBF1过表达植株的

生长发育矮小表型(Achard et al., 2008)。过表达

CBF1可以激活植物体内GA2ox基因的表达, 使植物

体内活性形式的GA含量下降, 造成GA信号途径的负

调节因子DELLA蛋白在植物体内高水平积累, 从而

导致植株生长受到抑制。DELLA基因突变可以部分回

复CBF1过表达植株的矮小表型 , 这些结果暗示 ,  

CBF在生长发育中的作用需要GA及DELLA蛋白的参

与(Achard et al., 2008)。不仅CBF影响植物的生长发

育, CBF的上游调控因子如ICE1、ICE2、EIN3、BZR1、
PIF3/4/7和SOC1等也全部参与调控植物的生长发育, 
突变体均表现出各种生长发育表型, 这暗示着植物产

生对低温胁迫的抗性很可能需要以牺牲生长发育作

为代价。最新研究表明, 植物面对低温胁迫时, 会自

主启动细胞死亡机制, 优先杀死未成熟的小柱干细

胞, 使根部静止中心维持高浓度生长素, 有利于干细

胞巢(stem cell niche)抵抗低温胁迫(Hong et al., 
2017)。但这一机制具有特异性, CBF是否参与这一过

程目前仍有待研究。植物面对低温或者其它胁迫可能

要做出选择: 是继续正常生长发育从而造成对胁迫的

敏感, 还是牺牲生长发育, 利用更多能量产生抵抗物

质来对抗逆境? CBF可能参与低温胁迫及生长发育调

控, 寻找到一种平衡植物抗冻及生长发育受损的调控

机制可能是后续需要认真研究的科学问题。 
另一个非常值得关注的问题是作用于CBF最上

游的植物低温感受器究竟是什么? 2015年, 种康课

题组通过QTL发现水稻中的COLD1基因介导粳稻耐

冷性(Ma et al., 2015)。COLD1定位在细胞质膜和内

质网膜上, 与拟南芥中G蛋白α亚基互作蛋白GTG1/2
高度同源, 被认为是一个低温感受器。它通过与G蛋

白α亚基互作 , 影响G蛋白活性 , 调控低温激活的

Ca2+内流, 从而影响籼稻的耐冷性。基因表达分析显

示COLD1的互补株系中CBF基因表达上调 , 说明

COLD1可能参与CBF的调控。该基因上的1个SNP是
影响水稻耐冷的关键位点, 暗示COLD1基因在自然

选择过程中的重要性(Ma et al., 2015)。那么除此之外

是否还有其它的低温感受器存在? 蓝藻中的温度感

受器Hik33是一类组蛋白激酶(Zabulon et al., 2007; 
Shimura et al., 2012)。植物中的组蛋白激酶作为激素

受体发挥重要作用 , 它们是否也是低温的感受器? 
还有研究表明光受体phyB作为温度感受器调控植物

对室温环境温度的感受(Jung et al., 2016; Legris et 
al., 2016), 但其是否参与低温的感受仍不清楚, 这些

问题都有待进一步验证。 
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CBF: A Key Factor Balancing Plant Cold Stress                  
Responses and Growth 
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Abstract  Cold stress is an important environmental factor that affects plant growth and development as well as plant 
distribution. The CBF-dependent cold signaling pathway has been extensively studied. In this review, we summarize the 
latest advances in research of CBF genes, revealing the important role of CBFs in freezing tolerance and in chilling re-
sistance of plants. The understanding of the CBF regulatory mechanism network at multiple levels will provide new in-
sights into how CBF-mediated cold signaling balances tolerance and growth in plants, which may help to improve cold- 
stress tolerance in crops. 
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