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蓝光和环境温度调控拟南芥生长发育的机制研究
马定邦

(中国科学院上海生命科学研究院植物生理生态研究所，上海 200032)

编者按：随着地球的周期性自转，地球上绝大部分生物

都处在昼夜交替的环境之中。光照和环境温度作为两种重要

的环境信号对生物体的生长发育具有至关重要的作用。光照

不仅仅是植物进行光合作用的能量来源，同时也是调控植物

生长发育的重要环境信号。光照和环境温度可以共同调控模

式生物拟南芥的下胚轴伸长、开花启始等一系列生理过程，

但是这两种环境因子如何协同调控拟南芥的生长发育却有待

深入研究。中国科学院上海生命科学研究院植物生理生态研

究所刘宏涛课题组的研究发现，拟南芥蓝光受体 CRY1 可以

以蓝光依赖的方式和转录因子 PIF4 直接相互作用，通过抑制 PIF4 的转录活性，从而调控下游基因表达和

植物在高温下的下胚轴伸长。通过表达谱的分析发现，蓝光和环境温度可以共同调控两个功能未知的新基

因 COR27、COR28 的转录，COR27、COR28 通过影响生物节律从而调控拟南芥的开花启始以及对冷冻胁

迫的抗性。

在众多的环境因子中，光和环境温度对植物的

生长发育具有至关重要的作用。光不仅仅是植物光

合作用的能量来源，同时也是调控植物发育的重要

环境信号。植物通过不同的光受体来感受不同波长

的光。植物的生长同时也受到了环境温度的严格调

控，适宜的环境温度是植物正常生长发育所必需的。

由于地球的自转，地球上的绝大部分生物都生活在

24 小时周期变换的环境条件中。生物钟是从单细胞

生物到植物、动物中都保守存在的适应机制，而光

和温度是生物钟的重要输入信号。生物体内源生物

钟可以随着外界环境变化而协调内源的多种生理过

程，从而使生物体具有更好的适应性 [1]。

1　植物隐花素调控拟南芥下胚轴伸长和开花

启始

植物通过不同的光受体感受不同波长的光，包

括吸收红光、远红光的光受体 phyA-E[2]，吸收蓝光

的受体 CRY1、CRY2[3-4]，具有 LOV 结构域、吸收

蓝光的 F-Box 蛋白 ZTL、LKP2、FKF1[5-7] 家族，以

及吸收蓝光并调控植物向光性等生理过程的向光素

PHOT1 和 PHOT2[8]。此外，植物还可以利用 UVR8
感受环境中的 UV 信号 [9]。

隐花素 CRY 是一类类似光裂解酶的蓝光受

体，最早在拟南芥中通过遗传筛选蓝光不敏感突

变体而被发现 [3-4]。随后的研究表明，隐花素在进

化中非常保守，从细菌、植物、昆虫到动物和人

中都广泛存在。在拟南芥中主要有两种隐花素，

即 CRY1 和 CRY2，主要功能是抑制下胚轴伸长和

促进开花启始 [10]。除此之外，隐花素还介导了一系

列的光响应，包括生物节律、气孔的开闭、保卫细

胞的发育、向性生长、根的生长、细菌与病毒病原

体应答、非生物胁迫响应、细胞循环、程序性细胞

死亡、顶端优势、果实与胚珠的发育、种子休眠以

及磁场感应 [11-15]。

第一个与 CRY2 以蓝光依赖方式结合的转录因

子 CIB1 在 2008 年通过蓝光下的酵母双杂交筛选获

得 [16]。在酵母中，CIB1 与 CRY2 的结合是蓝光特
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异的，相互作用的强度依赖于蓝光强度，且依赖于

生色团 FAD。蓝光激活的 CIB1 可以直接结合下游

开花素基因 FT 启动子上的 E-BOX 区域，通过促进

FT 的表达，从而诱导植物的开花启始 ( 图 1)。
CIB1 作为一个 bHLH 的转录因子，在拟南芥中具

有很高的冗余性。研究表明，至少有 3 个 CIB1 同

源基因能够与 CIB1 或 CRY2 相互作用，包括

CIB2、CIB4 和 CIB5，而其中一些能与 CIB1 形成

异源二聚体，共同影响 CRY2 对下游基因表达的

调控 [17]。蓝光可以稳定 CIB1 蛋白，但是这个过

程并不依赖于 CRY2。后期的研究表明，拟南芥体

内另外两种蓝光受体 ZTL 和 LKP2 可以稳定

CIB1，这些结果也表明在进化上独立的两类蓝光

受体可以通过不同的途径调控同一个转录因子的

功能 [18]。

COP1 是一个 E3 泛素化连接酶，在植物光形

态建成、花青素积累等过程中具有重要作用 [19]。功

能缺失突变体 cop1 呈现出持续性光形态建成表型，

即在黑暗下表现出短的下胚轴、张开的子叶、增加

的花青素含量以及光诱导基因的错误表达。SPA 也

是一类可以抑制光形态建成的蛋白 [20]。SPA1 能够

与 COP1 直接相互作用，进而促进 COP1 对 HY5、
HFR1、CO 等的泛素化 [21-23]。

研究表明，隐花素可以通过与蛋白质复合体

SPA1/COP1 相互作用而传递蓝光信号，CRY 与

COP1 的相互作用是不依赖于蓝光的，但 CRY 与

SPA1 的相互作用是蓝光特异的 [23-25]。虽然 CRY1

和 CRY2 具有很高的同源性，但是它们与 SPA1/ 
COP1 的相互作用机制却并不相同。在酵母和拟南

芥中 CRY1-SPA1 的相互作用抑制 SPA1-COP1 复合

体的形成，CRY2-SPA1 的相互作用在酵母中则加

强了 CRY2-COP1 的相互作用。

2　环境温度调控拟南芥下胚轴伸长和开花启始

在 2008 年，Keara Fanklin 实验室首次发现 PIF4
是植物响应环境温度的关键因子。PIF4 最初是从

对红光超敏感的突变体筛选中获得的。PIF4 可以

抑制植物的光形态建成 [26]。在高温下，pif4 突变体

的下胚轴伸长和叶柄的伸长都受到明显的抑制。

PIF4 的转录会受到温度的诱导 [27]，同时 PIF4 在高

温下也会更加稳定 [28]，这与 PIF4 在温和高温条件

下的功能是一致的。进一步的研究表明，PIF4 可以

直接结合到色氨酸依赖的生长素合成途径中关键酶

基因 TAA1、YUCCA8 以及 CYP79B2 的启动子上，

通过调控这些关键酶基因的表达从而促进生长素的

合成 [27, 29]。在色氨酸依赖的生长素合成途径中，

TAA1 和 YUCCA8 的催化功能是生长素合成的限速

步骤 [30-31]。生长在高环境温度条件下也会导致拟南

芥提前开花，升高温度可以补偿短日照造成的拟南

芥晚花表型，而这一过程也受到了 PIF4 的调控。

短日照条件下，当温度升高时，H2A.Z 从 FT 的染

色质上去加载，此时被温度诱导的 PIF4 可以更多

地结合到 FT 的启动子上，通过促进 FT 的表达，从

而促进开花 [32]。

图1  植物隐花素的信号转导[9]
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3　植物内源生物钟

为了适应环境的周期变化，从微生物到植物、

果蝇、动物和人都进化出了一套生物钟系统。不同

物种的生物钟具有非常相似的分子机制，即转录水

平上的正负反馈调节，同时偶联转录后调控、翻译

后调控等复杂模式。在功能上，生物钟可以分为三

部分：(1) 输入系统，用以感受外界的环境变化，

如光照和温度等；(2) 中央振荡器，在生物体内维

持稳定的生物节律；(3) 输出系统，可以调控多种

下游的生理代谢过程。

植物生物钟由多个正负反馈环路组成。CCA1、
LHY 是两个 MYB 家族的转录因子，它们可以通过

直接结合到另外一个生物钟核心基因 TOC1 启动子

的 EE 基序上从而抑制 TOC1 的表达 [33-35]。结合全

基因组水平的转录分析以及 ChIP-SEQ 技术的应用，

发现 TOC1 是一个转录抑制因子，可以抑制大部分

生物钟核心基因的表达。TOC1 同时还可以抑制 EC
复合体蛋白的转录 [36-37]。EC 复合体由三个关键蛋

白组成：ELF3、ELF4 以及转录因子 LUX。ELF3
可以作为桥梁分别与 LUX 和 ELF4 结合从而形成

三个蛋白的复合体。EC 复合体在傍晚积累最多，

并且通过 LUX 结合到 PIF4、PIF5 基因的启动子上，

通过调控 PIF4、PIF5 的转录进而调控植物的生长

发育 [38]。CCA1、LHY 也可以促进另外两个 TOC1
同源蛋白 PRR7、PRR9 的表达，而 PRR7、PRR9
则可抑制 CCA1、LHY 的表达 [39]。

4　隐花素和转录因子PIF4结合抑制植物在高

温下下胚轴伸长

拟南芥蓝光受体 CRY2 可以与转录因子 CIB1
以蓝光依赖的方式结合，促进 FT 的表达进而影响

光周期诱导的开花启始 [16]。本课题组研究发现，

CRY1 可以和转录因子 PIF4 以蓝光依赖的方式直接

相互作用，并且调控 PIF4 下游靶基因的表达和高

温促进的下胚轴伸长。之前的研究表明，CRY2 和

ZTL 作为进化上独立的两个蓝光受体都可以调控转

录因子 CIB1 的功能 [18]。CRY2 在蓝光下和 CIB1 相

互作用并且激活 CIB1 的转录激活功能，ZTL 则介

导了蓝光对 CIB1 蛋白稳定性的调控。CIB1 是

CRY2 和 ZTL 共同调控的关键蛋白。PIF4 可以和

phyB、CRY1 直接相互作用，不同的光受体可以利

用相同的信号分子调控植物发育。之前也有研究指

出，phyA 可以和 CRY1 互作，phyB 可以和 CRY2

互作，说明不同的光信号可能在多种层面上相互作

用 [40-41]。

通过本课题组的研究也证明，CRY1 可以和

PIF4 形成复合体并结合到 PIF4 下游靶基因的启动

子上，CRY1 通过抑制 PIF4 的转录活性调控下游基

因表达从而使植物获得更好的适应性 ( 图 2)[42]。

PIF4 是红光、远红光信号通路中的关键转录因子，

同时在介导植物对环境温度的响应过程中也具有重

要作用。拟南芥中感受 UV 信号的受体 UVR8 可以

通过未知的机制抑制 PIF4、PIF5 的蛋白稳定性从

而调控植物的避荫性反应 [43]。PIF4 可以和 BR 信号

转导通路中的关键转录因子 BZR1 直接相互作用， 
PIF4-BZR1 能够共同结合到下游基因的启动子上从

而调控下游基因表达 [44]。BR 信号通路中 BIN2 可

以直接磷酸化 PIF4 并且促进 PIF4 的降解 [45]。结合

之前的研究结果，GA 信号通路中关键蛋白 DELLA
可以和 PIF4 直接相互作用，并且抑制 PIF4 对下游

靶基因的结合能力，最新的研究结果也表明

DELLA 可调控 PIF3 的蛋白稳定性，所以 PIF4 或

者其他 PIF4 同源蛋白在 GA 的信号转导过程中也

具有重要的生物学功能 [46-47]。

红光、蓝光、UV 以及环境温度可以影响 PIF4
的生物学功能，同时内源的 GA、BR、生长素等激

素信号都受到 PIF4 的调控，这些结果充分说明

PIF4 是植物外界环境信号和内源激素信号整合过程

中的关键蛋白。

CRY1和PIF4以蓝光依赖的方式结合，通过抑制PIF4的转录

活性从而调控下游基因表达，CRY1也可以通过抑制COP1对
HFR1的降解从而调控PIF4的功能[42]。

图2  CRY1抑制高温下下胚轴伸长的分子模型
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5　蓝光和温度调控的COR27和COR28调控拟

南芥生物节律

为了寻找受蓝光和环境温度共同调控的新基

因，本课题组分析了已有的表达谱数据，同时结合

荧光定量 PCR 方法验证，结果发现 COR27 和 COR28
的转录受蓝光抑制以及低温诱导。蓝光也可以稳定

COR27 和 COR28。COR27 和 COR28 是生物钟中

央振荡器关键蛋白 CCA1、LHY 的靶基因，CCA1
可以直接结合到 COR27 和 COR28 的启动子上抑制

二者的转录。COR27 和 COR28 不仅仅受生物钟调

控，同时它们也可以调节生物节律。这些结果说明

COR27 和 COR28 是介导光和温度调控生物钟的关

键基因 ( 图 3)[48]。
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COR27和COR28的转录受蓝光抑制和低温诱导。COR27和
COR28是CCA1的直接靶基因，COR27和COR28通过抑制

PRR5、TOC1的表达从而调控拟南芥生物钟周期[48]。

图3  COR27和COR28调控拟南芥生物钟的分子模型

生物钟是生物在进化过程中所产生的保守机制，

可以使生物获得更大的适应性。对于植物而言，开

花启始以及抗冷冻胁迫都是生物钟重要的输出信号。

COR27 和 COR28 可以功能冗余地调控拟南芥的开花

启始和植物对冷冻胁迫的抗性，二者可能通过生物

钟从而精细调控开花启始和抗冷胁迫之间的平衡。
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