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玉米耐寒性生理生化机理与
分子遗传研究进展
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摘 要：玉米是对低温逆境较为敏感的重要禾谷类作物。早春低温冷害是我国北方春玉米区的主要自然灾害

之一，已成为影响玉米产量水平提高的重要因素。从膜脂过氧化、光合作用、外源激素以及脯氨酸、可溶性蛋白质含

量等方面阐述玉米耐寒性生理生化机理研究进展，简述近年来对玉米耐寒性 QTL 定位和分子信号转导以及基因克

隆转化方面的研究概况，对玉米耐寒性研究方面存在的问题及今后的研究方向进行探讨。
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Abstract: As an important cereal crop, maize is sensitive to chilling stress . Early spring chilling damage is one

of the main natural disasters in northern spring maize region. It has become an important factor that elevated maize

yield level in this region. The research progress on physio-biochemistry of chilling tolerance in maize was summa-

rized from the aspects of membrane lipid peroxidation, photosynthesis , exogenous hormones, proline and soluble pro-

tein content. Current advance in QTL analysis , molecular signal conduction, gene clone and transform for chilling

tolerance in the recent years were reviewed. The problems and perspectives of maize chilling tolerance were also

provided.
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玉米是重要的粮食、饲料和工业原料作物，也是

世界上种植最广泛的作物之一。玉米低温冷害是我

国东北和其他省份高寒山区严重的自然灾害，也是

不少国家和地区普遍性的严重灾害[1～4]。我国东北地

区平均 3～4 年遭受一次冷害，在低温冷害严重年份
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玉米减产达 20％以上[5]。近年来，气候异常导致极端

天气频现，区域性和阶段性玉米低温冷害时有发生。

春季低温冷害已成为限制东北地区玉米产量水平提

高的主要环境因素之一。因此，深入开展玉米耐寒性

研究，通过遗传改良提高玉米耐寒性，是保证北方春

玉米区粮食安全生产的有效途径之一。

长期以来，植物学家对玉米适应低温胁迫的生

理生化及分子遗传机制进行深入研究，以期能提高

玉米的耐寒性。本文从玉米耐寒性生理生化机理、遗

传和数量性状位点的分子检测、分子信号转导以及

基因克隆转化等方面的研究进展进行综述, 为进一

步深入开展玉米耐寒性研究提供参考。
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1 玉米耐寒性生理生化机理研究

玉米是喜温作物，在生长早期对低温特别敏感，

品种对低温冷害所具有的抵抗性或忍耐性被称为耐

寒性。玉米生长的最适宜温度为 30℃～35℃，当温

度低于 10℃植株生长明显缓慢，6℃～8℃时停止生

长，温度更低时细胞和组织产生不可逆的损害。芽

期冷害引起出苗率降低、出苗迟缓、成苗率减少；苗

期遭遇低温引起幼苗萎蔫，甚至死亡，导致巨大的产

量损失[6～7]。冷胁迫下玉米形态发生变化源于其体内

所发生的一系列生理生化反应。

1.1 细胞膜组分及膜脂过氧化与玉米耐寒性

植物细胞膜系统是冷害过程最敏感部位。细胞

膜在低温下由液相转变为凝胶相，膜外形和厚度发

生变化，导致细胞膜透性上升，膜酶和酶系功能改

变，引起细胞代谢紊乱。低温胁迫引起细胞膜结构破

坏是导致植物冷害损伤和死亡的根本原因，而膜系

统修复能力是膜功能得到有效行使的关键。相关研

究表明，细胞膜结构的稳定性与玉米品种的耐寒性

呈正相关，耐寒性强的玉米品种膜透性增大程度较

慢，而耐寒性弱的品种膜透性增大迅速，造成细胞膜

严重损伤[8]。Kaniuga 等研究表明，玉米膜脂中不饱和

脂肪酸含量与耐寒性呈显著正相关[9]。

玉米在低温胁迫下细胞膜系统的损伤与自由基

和活性氧引起的膜脂过氧化有关。自由基、活性氧和

清除它们的酶类和非酶类物质在正常条件下维持平

衡状态，但在低温冷害条件下, 自由基清除系统物

质的含量或活性下降，活性氧自由基明显增加，当其

积累超过域值时，就会引起膜脂过氧化。膜脂过氧化

物丙二醛(MDA)大量积累，造成膜透性上升，电解质

外渗，导致细胞膜系统严重损伤。超氧化物歧化酶

(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)及抗坏

血酸氧化酶(ASP)等抗氧化酶和抗坏血酸、谷胱甘肽

等抗氧化剂构成了植物的抗氧化系统。张毅等研究

表明，低温胁迫导致玉米 SOD 活性急剧降低，耐寒

性强的品种其 SOD 活性下降速率较耐寒性弱的品

种缓慢[10]。Ahmad 等利用抗坏血酸、过氧化氢处理玉

米种子进行低温下发芽试验，结果表明，抗坏血酸、

过氧化氢处理玉米种子，能增强过氧化氢酶及过氧

化物酶活性，从而提高玉米萌发期耐寒性[11]。高灿红

等研究表明，低温胁迫下耐寒玉米自交系根、中胚

轴、胚芽鞘 3 个部位的 CAT、POD活性和变化率均

高于寒敏感自交系。王瑞研究表明，玉米幼苗 POD

活性在低温胁迫的初期有所下降，在低温诱导下持

续增加，并随着胁迫程度的加强，POD 活性增加幅

度也增大。耐寒性强的品种 POD活性增加幅度小；

低温胁迫下玉米幼苗叶片 SOD、CAT活性变化随着

温度降低先上升后下降，就同一温度而言，耐寒品种

下降幅度明显小于不耐寒品种[12]。

1.2 光合作用与玉米耐寒性

低温胁迫对植物光合色素含量、叶绿体亚显微

结构、光合能量代谢及光合系统活性等一系列重要

的生理生化过程均有明显影响。在低温处理下玉米

的叶绿素含量明显下降。同时，低温冷害限制了玉米

叶片生长，光合作用有效的叶片面积减小，抑制了玉

米的光合作用[13～15]。在低温胁迫下，随着温度下降和

低温胁迫时间延长，玉米幼苗叶片叶绿素荧光参数

呈上升趋势，而光系统 PSⅡ的潜在活性、最大光能

转换效率均呈下降趋势[16～18]。Feierabend 等研究发

现，低温导致与光合作用有关的过氧化氢酶发生光

失活和可变荧光参数下降，进而抑制玉米光合作

用[19]。Kingston-Smith 等发现，玉米在低温胁迫下，

NADP 苹果酸脱氢酶和 Rubisco 活化酶活力很低[20]。

低温还会干扰韧皮部的装载，不同耐寒品种低温下

韧皮部的装载能力与其耐寒性相一致[21]。Fracheboud

等研究发现，低温下玉米不同耐寒品种光合速率变

化的差异与其耐寒性相一致[22]。王迎春等研究发现，

光合速率降低幅度较小的玉米品种具有较强耐寒特

性[23]。

1.3 激素和 Ca 2+ 等物质与玉米耐寒性

植物激素被认为是调控种子萌发和休眠的重要

信号物质，可广泛参与各种生理过程的调节，通过调

节某种平衡状态启动耐寒基因表达。脱落酸(ABA)、

赤霉素(GA)、油菜素内酯(BR)、多胺等物质对植物耐

寒性有明显调节作用。ABA 含量变化与玉米品种间

耐寒性差异密切相关，Janowiak 等通过分析耐寒性

具有明显差异的 20 个玉米品种在低温胁迫下 ABA

含量变化时发现，耐寒品种 ABA 积累量明显比寒敏

感品种快[24]，在田间自然低温条件下也得到一致结

果[25]；同样外源 ABA 处理也可以促进玉米低温下萌

发能力，提高幼苗生长状况[26]。BR 参与玉米对低温

适应性的调节，对低温下膜结构和功能具有保护作

用，从而提高玉米耐寒性[27～29]。GA 可缓解低温胁迫

对玉米种子萌发的抑制作用，明显促进低温条件下

种子萌发[30～31]。亚精胺(Spd)和精胺(Spm)处理能增强

玉米种子的抗氧化胁迫能力，提高玉米种子吸胀期

间的耐寒性, 提高低温胁迫下种子发芽能力[32～33]。

Ca2+ 能缓解低温下玉米质膜透性升高，维持线
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粒体膜系统的稳定性，从而增强玉米的耐寒性[34]。

Ca2+ 通过传递低温信息诱导耐寒基因的表达而提高

玉米的耐寒性[35～36]。

1.4 脯氨酸与玉米耐寒性

脯氨酸与构成蛋白质的其他氨基酸不同之处在

于含有亚氨基，能促进蛋白质水合作用，使可溶性蛋

白质沉淀，对植物具有一定的抗性和保护作用[37]。因

此，脯氨酸在植物体内作为一种理想的渗透调节物

质受到广泛关注。已有研究表明，玉米游离脯氨酸含

量与耐寒性呈正相关[38]。高灿红等指出，玉米幼苗中

胚轴对低温反应最敏感，中胚轴脯氨酸含量变化率

与玉米耐寒性关系最密切。王迎春等研究表明，脯氨

酸浓度提高显著的玉米品种具有较强的耐寒特性。

简令成等研究表明，经过低温锻炼的玉米种苗脯氨

酸含量较常温下生长的显著增加，可保护锻炼植株

在冷胁迫中膜结构的稳定性,避免伤害[39]。脯氨酸也

可作为膜稳定剂防止细胞冰冻脱水而引起伤害[40]。

1.5 可溶性蛋白与玉米耐寒性

在植物体内，可溶性蛋白可作为能量物质和信

息传递物质在植物抵御逆境过程中起到较大作用。

低温下可溶性蛋白含量提高，会增加细胞液渗透浓

度和功能蛋白数量，有利于维持细胞正常代谢。因

此，可溶性蛋白的含量与植物耐寒性间有密切关系。

由于选用试验材料及低温处理方法不同，有关可溶

性蛋白含量与玉米耐寒性关系的研究结论不一致。

许多学者研究表明，耐寒性强的玉米品种可溶性蛋

白含量高。随着低温胁迫深入，可溶性蛋白含量增

加，耐寒性强的品种增加幅度大于耐寒性差的品种。

王瑞研究表明，低温胁迫使玉米幼苗可溶性蛋白含

量呈先上升后下降趋势，耐寒性强的品种变化幅度

显著小于耐寒性差的品种。李俊明将玉米自交系 3

叶期幼苗在 2℃低温下处理，处理过程中总蛋白含

量减少，可溶性蛋白含量增加，耐寒性强的自交系比

耐寒性弱的自交系可溶性蛋白含量低[41]。

可溶性蛋白有相当一部分是参与生化反应的

酶，这些酶受低温直接或间接影响而发生活性变化。

SOD、POD、CAT等抗氧化酶系统在低温胁迫下，表

现活力降低，经低温锻炼后，活性比未锻炼者高。同

时，耐寒品种的相应酶活性比不耐寒品种高。ATP 酶

是膜束缚的一种功能性蛋白, 在能量代谢等生理功

能上具有重要作用。ATP 酶活性较稳定的植物，其

耐寒性较强。方华等研究发现，低温下玉米线粒体、

叶绿体 ATP 酶活性下降，耐寒性强的自交系酶活性

下降幅度远小于耐寒性弱的自交系[42]。对过氧化氢

酶和过氧化物酶活力及其同工酶的大量研究表明，

耐寒性强的玉米自交系比耐寒性弱的自交系过氧化

氢酶活力高，过氧化物酶同工酶数量多。Leipner 等

研究发现，在耐寒性较强的玉米品种中，作为 C4 循

环途径酶中主要酶的丙酮酸磷酸双激酶(PPDK)和苹

果酸脱氢酶 (MDH) 活性明显高于寒敏感品种[43]。

Saczynska 等发现，玉米耐寒性与叶绿体中半乳糖脂

酶特性和水平有关，耐寒品种中该酶活较低，寒敏感

品种中该酶活较高[44]。

2 玉米耐寒性的分子遗传研究

玉米耐寒性属于数量性状遗传，受多基因控制，

易受环境条件影响[45～46]。随着高密度遗传连锁图谱

构建，从分子水平上深入理解玉米耐寒性机理、挖掘

耐寒性的 QTL 及候选基因成为可能。一些学者从玉

米耐寒性 QTL 定位、耐寒基因克隆及转化等方面已

经开展了一些相关研究。

2.1 玉米耐寒性 QTL 定位

近 20 年，相关玉米产量、品质、抗逆性和许多重

要农艺性状的 QTL 定位已取得了很大成就，但国内

外有关玉米耐寒遗传及数量性状基因定位的研究报

道很少。Fracheboud 等以 BAc7643×Ac7729/TZ构建

的 RILs 群体，对玉米幼苗在低温胁迫下光合作用系

统的耐寒性进行 QTL 检测，检测到多个 QTL 中，其

中位于第 3 染色体上的 QTL 为主效 QTL，可解释

28%的表型变异，该 QTL 在多个与光合作用相关指

标中均能检测到，仅在低温胁迫下特异表达。

Fracheboud 等利用 ETH-DH7×ETH-DL3 构建的 F2∶3

群体，以叶绿素荧光参数为鉴定指标，检测到玉米幼

苗耐寒性主效 QTL 分布在第 6 染色体上，该 QTL 不

仅能解释低温胁迫下慢性光抑制变异的 37.4%，且

与地上部分干物质重、暗反应速率等显著相关[47]。

Hund 等利用 Lo964×Lo1016 构建 F2∶3 群体，对低温

胁迫下玉米幼苗根部和芽发育的 QTL 进行定位，共

检测到 20 个 QTL，其中位于第 5 染色体的 QTL 为

主效 QTL，能解释 12%的萌芽指数变异以及 14%的

初生侧根长度变异[48]。Jompuk 等利用 ETH-DH7×

ETH-DL3 构建的 F2∶3 群体，以叶绿素荧光参数和叶

绿素含量为指标，检测玉米苗期耐寒性主效 QTL 分

布在第 6 染色体上[49]，而 Leipner 等利用这个群体对

玉米幼苗在低温胁迫下光合作用系统的耐寒性进行

QTL 检测，检测到玉米幼苗耐寒性主效 QTL 分布在

第 3 染色体上。Guerra-Peraza 等利用 B73×Mo17 构

建 IBM302 群体，以玉米叶片叶绿素含量及光合量
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子效率为指标，检测到玉米耐夜间低温的主效 QTL

分布在第 5 染色体上，推测可能位于编码花青素合

成酶基因位点[50]。

通过玉米耐寒性 QTL 定位, 可获得与耐寒基因

紧密连锁的分子标记, 为开展玉米耐寒分子标记辅

助选择提供标记资源。并且可以对在多个环境下稳

定表达的耐寒主效 QTL 进行精细定位和图位克

隆，为利用转基因技术提高玉米耐寒能力提供基因

资源。

2.2 信号分子转导

植物感受低温胁迫后，将其形成的信号在体内

进行一系列传递，最终激活特定基因表达，在生理生

化上做出应答反应。植物对低温胁迫信号转导途径

主要有依赖 Ca2+ 的 MAPK 信号转导、不依赖 Ca2+ 的

MAPK 信号转导途径及依赖 Ca2+的 SOS 信号转导[51]。

低温能诱导玉米胚芽中编码两种脯氨酸富集蛋白基

因 HyRP和 HRGP表达，这两种蛋白均有明显提高

玉米耐寒性能力[52]。Berberich 等研究表明，低温可诱

导玉米 ZmCDPK1 基因，该基因编码一种钙依赖蛋

白激酶，因此，Ca2+ 信号对于玉米响应冷胁迫十分重

要[53]。低温胁迫产生的信号能够诱导抗氧化酶基因

表达，进而启动抗氧化系统，从而保护细胞内各个器

官组织免遭破坏。玉米中存在着不依赖于 ABA 信号

转导途径，Qin 等研究表明，冷胁迫诱导玉米产生

ERF/AP2 类型的转录因子，这些转录因子中的

ZmDREB1A 在冷胁迫下诱导表达，但不被 ABA 诱

导[54]。刘晓敏从玉米基因组中分离得到低温、干旱诱

导型启动子(LsP)，并转入烟草进行 GUS 检测，证明

该启动子具有低温诱导活性。因此，可用该启动子启

动抗低温基因提高植物耐寒性[55]。

2.3 玉米耐寒基因克隆与转化

随着分子生物学技术的快速发展，玉米耐寒基

因源鉴定、重要基因分离、克隆和转化等方面取得了

较大进展。Berberich 等分离到玉米脂肪酸去饱和酶

基因 ZmFAD8，发现低温能诱导其在玉米幼苗叶片

中表达[56]。Al-Abed 等利用 Split-seed 方法将拟南芥

中的 CBF3 基因转入到玉米基因组中，结果显示，低

温胁迫诱导的 CBF3 过表达具有提高玉米耐寒性能

力[57]。Kemodle 等克隆了玉米叶绿体 Cu/ZnSOD 基因

的部分片段，其启动子区含有与光、低温胁迫有关的

反应元件[58]。Breusegem 等将烟草 MnSOD 和拟南芥

的 FeSOD 分别转化玉米，结果使玉米的抗氧化能力

和耐寒性均得到提高，在低温胁迫下转基因玉米生

长速率高于对照[59]。刘汉梅等采用 RT-PCR方法克

隆过氧化氢酶 CAT3 基因，能清除在低温胁迫下线

粒体内产生的过量 H2O2、降低氧化对植物产生的伤

害，从而提高玉米耐寒性[60]。刘汉梅等用 mRNA 差异

显示技术分离玉米幼苗在不同低温处理下 10 条差

异表达的基因，结果表明，MC116、Cat3 等基因受低

温诱导表达，对提高玉米耐寒性起积极作用[61]。

Prasad 等研究了玉米经冷锻炼后与氧化胁迫有关酶

类表达及活性变化, 利用差减杂交方法克隆了 3 个

受低温诱导表达的基因[62]。王琦等应用生物信息学

分析，筛选获得了玉米中的 3 个 CIPK 功能基因，其

中 ZmCIPK17 和 ZmCIPK18 基因在干旱和低温胁迫

下发挥重要的调控作用[63]。刘彦丹等从玉米抗旱自

交系 CN165 中克隆得到了与逆境胁迫相关的 bZIP
基因 ZmbZIP71，在低温(4℃) 处理条件下，该基因在

根中出现明显的上调表达趋势，因此推测 ZmbZIP71
基因可能在玉米低温胁迫响应过程中具有重要作

用[64]。Yang 等利用电子克隆方法克隆出 3 个新的玉

米抗冷相关基因，分别命名为 ZmMAPKKK、ZmCLC-D
和 ZmRLK，qRT-PCR结果表明，冷胁迫强烈诱导这

3 个基因的表达，利用农杆菌介导法对玉米进行了

遗传转化，得到再生植株 56 株[65]。Kong 等从郑单 958

根系中分离到一个促分裂原活化蛋白激酶 C 族

MAPKK 基因(命名为 ZmMKK4)，对其序列特征、表

达模式以及过表达转基因拟南芥的抗逆生理功能进

行研究，结果表明，低温处理条件下，过量表达

ZmMKK4 基因的转基因拟南芥幼苗比野生型拟南

芥幼苗叶绿素含量高，转基因拟南芥植株比野生型

拟南芥植株存活率高，表明玉米 ZmMKK4 基因表达

可提高转基因拟南芥植株耐寒性[66]。Quan 等将胆碱

脱氢酶 betA 基因转入玉米中，在低温条件下种子表

现出较强萌发力，转基因植株的其他各项耐寒性指

标均有显著提高[67]。Ohta 等将编码玉米丙酮酸磷酸

双激酶(PPDK)基因转化导入玉米中，在低温条件下，

转基因植株比非转基因植株的耐寒性明显增强[68]。

3 展 望

3.1 深入开展玉米耐寒性遗传机制研究

玉米耐寒性生理途径及遗传机制复杂，涉及光

合作用、呼吸作用及抗氧化胁迫等多条代谢途径。不

同品种可能具有不同的耐寒机制，即使同一个品种

在不同生育阶段其耐寒机制可能存在差异。因此，有

关玉米耐寒性具体的遗传机制仍不是十分清楚，特

别是对冷信号转导机制、冷调控基因表达方式及产

物的功能等知之甚少。今后应进一步加强玉米耐寒
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性遗传机制研究，为高效耐寒育种提供技术与理论

基础。

3.2 加强玉米耐寒性的分子标记定位研究

相关学者检测到一些与玉米耐寒性相关的

QTL，由于采用的作图群体、环境条件以及统计分析

方法不同, 所检测到的耐寒性 QTL 数量和在染色体

上的位置不一致，且已鉴定的大多数玉米耐寒 QTL

区间较大，属初级定位，还需对这些区域进行精确定

位。因此，今后应继续加强玉米耐寒性基因定位研究

工作，通过高密度遗传图谱构建、作图群体改进、定

位统计方法的完善以及采用多年多点耐寒性鉴定,

找出能够重复检测、对表型变异解释较大并能稳定

遗传的 QTL。通过获得与玉米耐寒基因紧密连锁的

分子标记，进行分子标记辅助选择育种, 为加速耐

寒玉米品种选育提供高效快捷手段。

3.3 开展玉米耐寒性信号分子转导研究

在耐寒性信号分子转导方面已发现分子信号转

导途径及关键性的中间信号介导物质，在玉米低温

胁迫信号响应及转导分子机理上还未进行深入研

究。因此，今后应对低温胁迫下信号转导的整个过

程和多个途径开展深入研究, 从耐寒性信号转导分

子机理上, 揭示玉米耐寒性本质。

3.4 多功能基因、主效基因和微效基因相结合

玉米耐寒性属于受多基因控制的数量性状遗

传，在进行玉米耐寒性生理及基因工程研究中，应注

意研究多种控制玉米耐寒关键因子的协同作用。目

前控制玉米耐寒性的关键因子不清楚，应根据已有

的玉米耐寒生理背景，继续开展耐寒基因分离与克

隆和转化研究，提高转化效率、实现定点整合、无筛

选标记基因和规模化筛选及多基因转化，创造出耐

寒性极强的玉米品种，从根本上解决玉米低温冷害

问题。
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