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薰衣草叶片对低温胁迫的生理与分子响应机制 
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摘要  薰衣草(Lavandula angustifolia)作为名贵的芳香植物, 其生长、繁育、品质和产量均受低温影响。前期研究已获得1

个耐低温薰衣草品种。该研究将对其处理的温度从20°C降至0°C, 揭示薰衣草响应冷胁迫的生理及分子调控机制, 同时结

合薰衣草的细胞质膜透性、可溶性糖和蛋白质含量及抗氧化酶活性等生理变化。采用转录组学和生物信息学方法挖掘分析

相关耐寒基因 , 并探讨外施水杨酸缓解–10°C冻胁迫的可行性。研究发现7个编码脂肪酸去饱和酶和转移酶的基因

(LaFADs)、3个参与合成可溶性糖的基因(LaBAM1和LaSS2)、19个编码胚胎晚期丰富蛋白的基因(LaLEAs)及7个编码过氧

化物酶的基因(LaPODs), 这些基因在低温胁迫下均上调表达, 指导薰衣草合成并积累保护物质, 维持膜稳定性以应对胁

迫。此外, 150 mg·L–1水杨酸预处理能有效缓解植株冻害, 可作为低温保护剂。该研究丰富了薰衣草重要抗逆基因家族的遗

传背景, 为后续分子遗传学功能分析和定向品种改良奠定基础。 
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低温胁迫分为冷胁迫(>0°C)和冻胁迫(<0°C), 限

制着植物的生存、生长及生产能力(Guo et al., 2018; 

Liu et al., 2018; Ding et al., 2020)。但植物生长的固

着性使其难以逃离逆境, 因此许多植物进化出的表型

可塑性有助于其调整自身以适应不断变化的环境

(Barrero-Gil and Salinas, 2018)。在植物适应低温胁

迫的生理和分子机制中 , 最主要的是冷驯化 (cold 

acclimation, CA) (Ding et al., 2019)。冷驯化过程中

有大量耐寒相关基因被诱导表达, 如多种脂肪酸去饱

和酶(fatty acid desaturase, FAD)基因、甘油-3-磷酸

转移酶(glycerol-3-phosphate acyltransferase, GPAT) 

基因、β淀粉酶1 (β-amylase 1, BAM1)基因、蔗糖合

酶2 (sucrose synthase 2, SS2)基因以及胚胎发育晚

期丰富蛋白(late embryogenesis abundant protein, 

LEA)基因和过氧化物酶(peroxidase, POD)基因, 涉

及多种结构和代谢变化, 包括调整膜成分以抵御低温

损伤、积累与应激相关的蛋白质和糖等渗透性调节物

质以避免脱水, 及激活抗氧化酶等(John et al., 2016; 

Barrero-Gil and Salinas, 2018; Wu et al., 2019)。 

Guy等(1985)研究发现, 冷驯化过程中的基因表

达受转录控制, 此后越来越多的转录组学研究验证了

这一观点。因此, 植物从感知低温到功能基因的表达, 

进而抵御低温胁迫的相关调控机制一直是植物学领

域的研究热点(段志坤等, 2018)。植株在经过前期适

度的逆境处理后, 当再次遭受相同或不同胁迫时会表

现出更强的抗性(王笑等, 2021)。植物激素作为受低

温胁迫诱导的短期记忆因子, 在冷驯化过程中迅速发

挥积极作用, 调控相关基因的表达及一系列生理生化

过程以抵御低温 (Chinnusamy and Zhu, 2009)。

Ryals等(1996)发现水杨酸(SA)在植物获得性系统抗

性(system acquired resistance, SAR)过程中发挥至

关重要的作用, 是一种必需的植物防御激素, 参与各

种逆境保护(Ignatenko et al., 2019; Peng et al., 

2021)。此外, 研究发现SA可促进冷驯化, 通过减轻

细胞膜损伤、积累渗透性调节物质和激活抗氧化酶活

性, 进而提高植物的耐寒性(Wang et al., 2018; Ig-

natenko et al., 2019; Duan et al., 2022)。 

薰衣草(Lavandula angustifolia)既是一种名贵的
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药用观赏性植物, 也是具代表性的芳香植物(Al-Ansari 

et al., 2021; Li et al., 2021)。目前, 关于薰衣草非生

物胁迫的研究主要集中在干旱和盐胁迫, 薰衣草能较

好地适应干旱缺水条件, 并对盐胁迫有一定的耐受

性, 因此其具有在非生物胁迫条件下种植和扩繁的潜

力(Chrysargyris et al., 2016, 2018; Du and Rennen-

berg, 2018; Paraskevopoulou et al., 2020; Szekely- 

Varga et al., 2020)。而低温是限制薰衣草在北方寒冷

地区种植的非生物胁迫因子之一, 国内外针对薰衣草

响应低温胁迫的研究尚处于初始阶段。本研究组利用

前期获得的1个耐低温薰衣草品种, 通过转录组测序

(RNA-seq)技术及生物信息学分析方法, 揭示薰衣草

响应低温胁迫的分子调控机制, 挖掘耐寒相关功能基

因, 以期为薰衣草抗寒育种提供重要的理论支撑, 为

生产实践提供指导。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料及处理 

1.1.1  冷胁迫处理 

选取长势良好的薰衣草(Lavandula angustifolia Mill.)

苗木Haxun-Y-1, 在12小时光照/12小时黑暗、相对湿

度为70%的人工气候箱(RGX250E, 天津市泰斯特仪

器有限公司)中培养, 常温20°C下取样后, 缓慢降温

至0°C并在培养24小时后再次取样, 每次取样0.2 g, 

设3组平行。所取样品做好标记, 迅速放于液氮中冷

冻, 置于–80°C冰箱中保存, 备用。 
 

1.1.2  冻胁迫处理 

将冷胁迫后的实验材料恢复室温培养10天, 连续3天

喷施25 mL不同浓度的水杨酸(50、100、150 mg·L–1 

SA), 以清水作为对照(CK), 0°C预冷15小时后转至

–10°C条件下培养, 每隔2小时观察1次植株的冻害情

况, 在植株出现明显冻害时结束实验。取样方法同

1.1.1节。 

1.2  转录组测序和功能注释 

对提取的总RNA样本进行质检, 合格后采用Illumina 

Hi Seq2500系统测序。质控原始读序得到高质量的

Clean Data, 利用Trinity软件将所有测得序列从头组

装, 得到拼接后的Unigene, 进行基因表达丰度的定

量分析。利用Blast、HmmScan、SignalP和TmHMMP

等工具得到组装结果在UniProt、NT、NR和PFAM等

数据库中的注释信息, 然后用Trinotate整合得到综合

功能注释结果。将测序所得的原始序列数据提交至

NCBI的SRA (Sequence Read Archive)数据库(登录

号为SUB10367314, PRJNA765132)。 

1.3  差异表达基因分析 

用log2(Fold Change) (0°C/20°C)表示基因的表达变

化, 用DESeq2对差异基因阈值P-value进行校正, 计

算得出FDR (false discovery rate)。选取|log2(Fold 

Change) |≥1且FDR<0.05的基因作为差异表达基因

(differentially expressed genes, DEGs), 并对DEGs

进行GO功能富集及KEGG通路富集。 

对DEGs采用STRING数据库 (https://string-db. 

org/)在线绘制蛋白网络互作图, 使用MEGA 7软件构

建系统进化树。通过MEME在线网站(http://meme- 

suite.org/tools/meme)对保守基序进行预测分析。从

NCBI网站获取CDD hitdata文件, 利用TBtools软件

进行序列可视化, 运用在线工具ExPASy (https://web. 

expasy.org/protparam/)以及WoLF PSORT (https:// 

www.genscript.com/tools/wolf-psort)分析序列的基本

理化性质并预测亚细胞定位信息。 

1.4  差异表达基因的验证 

根据转录组数据分析结果挑选6个DEGs进行实时荧

光定量PCR (quantitative real-time PCR, qRT-PCR)

验证, 引物设计见表1。采用2–∆∆CT法计算基因相对表

达量。 

1.5  生理指标的测定 

利用便携式电导率仪(DDBJ-350F, 上海仪电科学仪

器股份有限公司), 采用浸泡法测定薰衣草叶片相对

电导率(relative electrical conductivity, REC)。丙二

醛(malondialdehyde, MDA)、可溶性糖(soluble su-

gars, SS)和可溶性蛋白(soluble proteins, SP)含量及

过氧化物酶(peroxidase, POD)活性分别采用检测试

剂盒测定(苏州科铭生物技术有限公司)。 

1.6  冷害指数的评定 

通过观察薰衣草植株的生长状态, 根据表2判定冷害

级数, 计算冷害指数。 
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表1  qRT-PCR反应所用引物 

Table 1  Primers used for qRT-PCR 

Gene ID Gene name Primer sequence (5′–3′) 

DN12834_c2_g2 LaLEA1 F: CCAAGGCAATCTCTGCTCTCA R: CTTTGGATCCGGAGCCTTTCT 

DN11187_c0_g4 LaLEA2 F: TCTACGTCTTCATCTTCGCCG R: GCGTTGTAGTTTGCCAGAGTG 

DN10094_c0_g1 LaERD10 F: ATATGACGACGCACCGACTG R: TCCGGTGCGTAATCCGAATC 

DN14123_c1_g1 LaFAB2 F: CGACTTTTGTCTCCCACGGA R: TGTCCCATCTGGGTCGATCT 

DN16955_c0_g1 LaPOD2 F: CATGGACTATGTCACGCCGA R: GCTCGAAGAAAGCAATGGCA 

DN18853_c0_g2 LaBAM1 F: CCCACGGCGAGAGAATTGTA R: TTTGAGCGATGGGGACGTAG 

 GADPH F: TAGGAGGTGGCAGGACATCA R: CCCTTTACCCGTCACGTTGT 

 

表2  植物冷害的症状分级 

Table 2  Symptoms grading of plant chilling injury 

Levels of 
chilling injury 

Standard of judgment 

1 Leaf present green and there are no symp-
toms of chilling injury 

2 Only the edge of the leaf is yellow 

3 Leaf withered and yellow part of < 50%, the 
green part is more 

4 50%–100% of the leaf is dry and yellow, with 
less green 

5 The whole plant is wilting 

6 The aboveground parts dried up and died 

 

冷害指数=(1×S1+2×S2+3×S3+4×S4+5×S5+6× 

S6)/(总株数×5) 

式中, S表示每一冷害级数的苗数。 

2  结果与讨论 

2.1  数据整体评估及基因功能注释 

通过对20°C和0°C处理的6个薰衣草叶片样品进行转

录组测序, 共获得38.3 Gb的Clean Data, Q30碱基百

分比为93.25%及以上。组装后共获得76 753个Uni-

gene, 其中长度在1 kb以上的有35 787个。对组装获

得的Unigene进行功能注释(表3), 共获得50 457个

Unigene注释结果, 其中有96.23%在NR数据库中被

注释到, 占全部Unigene的63.26%, 在KEGG数据库

中被注释到的基因数量最少。 

2.2  差异表达基因的筛选与富集 

在0°C处理下的薰衣草中共筛选到8 892个DEGs, 其

中4 809个DEGs上调, 4 083个DEGs下调, 整体呈上

调趋势以响应低温胁迫; 且与20°C处理下的薰衣草

相比, 上调基因的变化倍数更大且P值更小(图1)。 

表3  基因功能注释结果统计 

Table 3  The statistical result of unigene functional annota-

tion 

Database 
Number of  
annotated  
unigene 

Percentage of  
annotated  

unigene (%) 

NT 32797 42.73 

NR 48554 63.26 

Uniprot (BLASTX) 37801 49.25 

Uniprot (BLASTP) 25631 33.39 

PFAM 22340 29.11 

eggNOG 28488 37.12 

GO 24430 31.83 

KEGG 15496 20.19 

KOG 28787 37.51 

 

 

图1  低温胁迫下薰衣草叶片的DEGs火山图(0°C vs 20°C) 

 
Figure 1  DEGs volcano map of Lavandula angustifolia lea- 

ves under low-temperature stress (0°C vs 20°C) 
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低温胁迫下薰衣草叶片中的DEGs被GO数据库

富集到与转录、防御、响应以及信号等生物学过程

(biological process, BP)相关; 分子功能(molecular 

function, MF)涉及DNA结合、Ca2+结合及蛋白激酶和

氧化还原酶活性等; 细胞组分(cellular component, 

CC)主要为膜的组成成分, 以及细胞核、细胞质和叶

绿体等的成分。薰衣草叶片DEGs在KEGG数据库中

主要被富集到植物激素信号转导、植物-病原体互作、

淀粉和蔗糖代谢及苯丙素生物合成等通路(图2)。 

2.3  膜稳定性相关DEGs 

在低温处理下的薰衣草叶片中, 共筛选出7个与膜稳

定性相关的DEGs (图3A)。LaFAB2编码∆9硬脂酰- 

ACP去饱和酶7 (stearoyl-[acyl-carrier-protein] 9- 

desaturase 7, chloroplastic, SAD7/FAB2), 在低温下

的表达量最高且变化最大; LaFAD2编码∆12-脂肪酸

去饱和酶(∆(12)-fatty-acid desaturase)、LaFAD3编码

ω-3脂肪酸去饱和酶(ω-3 fatty acid desaturase, en-

doplasmic reticulum)、LaSLD1编码∆8-脂肪酸去饱和 
 

 
图2  低温胁迫下薰衣草叶片DEGs的GO与KEGG富集情况(0°C vs 20°C) 

BP: 生物学过程; MF: 分子功能; CC: 细胞组分 
 

Figure 2  GO and KEGG enrichment of DEGs in Lavandula angustifolia leaves under low-temperature stress (0°C vs 20°C) 

BP: Biological process; MF: Molecular function; CC: Cellular component 
 

 

图3  薰衣草膜稳定性相关耐寒基因表达的变化及编码蛋白的互作关系 

(A) 基因表达的变化(0°C vs 20°C); (B) 蛋白网络互作。FPKM: 每千个碱基的转录每百万映射读取的片段 
 

Figure 3  Changes in expression of cold tolerance genes related to membrane stability of Lavandula angustifolia and the 

interaction network of these encoding proteins 

(A) Gene expression changes (0°C vs 20°C); (B) Protein interaction network. FPKM: Fragments per kilobase per million 

mapped fragments 
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酶(∆(8)-fatty-acid desaturase); LaGPAT4编码甘油- 

3-磷酸2-O-酰基转移酶4 (glycerol-3-phosphate 2-O- 

acyltransferase 4), 这些基因均在低温胁迫下显著上

调表达, 提高了薰衣草叶片中不饱和脂肪酸的比例, 

进而增强膜的流动性和稳定性, 提高薰衣草的抗寒性。 

对膜稳定性相关蛋白FAB2、FAD2、FAD3、SLD1

和GPAT4在薰衣草近缘物种拟南芥 (Arabidopsis 

thaliana)数据库中在线绘制蛋白网络互作图(5种颜色

的球体分别代表5种蛋白, 连接线的粗细表示互作关

系的强弱) (图3B), 表明4种脂肪酸去饱和酶间有较

强的互作关系, 但其中只有FAD2和FAD3与GPAT4

有微弱的联系。 

2.4  渗透调节相关DEGs 

LaBAM1-1–2编码的β淀粉酶1 (β-amylase 1, chloro- 

plastic)参与薰衣草淀粉的分解, LaSS2编码的蔗糖合

酶2 (sucrose synthase 2)参与薰衣草蔗糖的合成与

分解, 这3个酶基因均在低温处理下显著上调表达并

被富集到KEGG数据库中的淀粉和蔗糖代谢通路, 调

节薰衣草叶片可溶性糖的整体水平, 以响应低温胁迫。 

薰衣草中编码胚胎晚期丰富蛋白(late embryo-

genesis abundant protein, LEA)家族的基因有23个, 

编号为LaLEA1–23。其中, LaLEA23被注释为脱水蛋

白, 因此命名为LaERD10。将23个LaLEAs与近缘物

种拟南芥等进行系统进化树及保守结构域与基序分

析, 结果显示LaLEAs中含有10个保守基序(图4)。根

据保守结构域(conserved domains, CDD)分析, 23个

LaLEAs中有12个分属于LEA_1、LEA_2、LEA_3、

LEA_4、SMP和Dehydrin六个亚族, 其中LEA_1亚族

成员有LaLEA12 ;  LAE_2亚族成员有LaLEA4、 
 

 

图4  薰衣草与近缘物种LEA的进化树和保守基序分布(A)及seq LOGO (B) 
 

Figure 4  The phylogenetic tree, conservative motif distribution (A) and seq LOGO (B) of LEA proteins in Lavandula angusti-

folia and related species 
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LaLEA5、LaLEA9、LaLEA13、LaLEA14、LaLEA17、

LaLEA18和LaLEA22; LAE_3亚族成员有LaLEA1; 

LEA_4亚族成员仅有LaLEA20; SMP亚族成员仅有

LaLEA21; Dehydrin亚族成员有LaERD10。这6个亚

族成员与未分类的基因含有相同或相似的保守基序

及排列顺序。Motif1只存在于LaERD10中, Motif2只

存在于LaLEA19中, Motif3存在于LaLEA3、LaLEA16

以及LaLEA20中 , 而Motif4只存在于LaLEA21中。

LaLEA4、LaLEA8、LaLEA9、LaLEA13、LaLEA14、

LaLEA17、LaLEA18和LaLEA22含有相同的Motif基

序与排布, 5′–3′方向依次排列着Motif 5–9五个基序。

LaLEA2、LaLEA7和LaLEA10含有相同的Motif基序与

排布, 5′–3′方向依次排列着Motif5、Motif6和Motif10。 

薰衣草LEA蛋白的长度介于100 (LaLEA1)–356 

(LaLEA20)个氨基酸之间, 分子量与氨基酸数目成正

比, 为10.9–37.92 kDa, 等电点跨度较大, 介于4.64 

(LaLEA19)–10.42 (LaLEA22)之间, 表明薰衣草LEA

从酸性到碱性均有分布(表4)。亲水性平均系数除

LaLEA4外均为负数, 说明薰衣草LEA整体呈亲水性, 

LaLEA4表现为疏水性。脂肪指数越高表明蛋白的热

稳定性越高, LaLEA17的热稳定性最高, LaLEA16的

热稳定性则最低。不稳定指数越低说明稳定性越高, 

LaLEA2、LaLEA3、LaLEA5–8、LaLEA10、LaLEA12

和LaLEA15–21共15个基因具有较好的稳定性。其中, 

LaLEA2、LaLEA3、LaLEA5、LaLEA19和LaLEA20

主要定位于叶绿体, LaLEA7和LaLEA16主要定位于

细胞核 , LaLEA12主要定位于线粒体 , LaLEA17和

LaLEA21主要定位于细胞质。 

 
表4  薰衣草LaLEAs家族的理化信息 

Table 4  Physical and chemical information of LaLEAs of Lavandula angustifolia 

Gene ID 
Gene 
name 

Number of 
amino acids  

(aa) 

Molecular 
weight 
(kDa) 

Theoreti-
cal pI 

Grand average of 
hydropathicity 

(GRAVY) 

Aliphatic 
index 

Instability 
index 

Subcellular 
localization

DN12834_c2_g2 LaLEA1 100 10.90 10.32 –0.484 73.40 52.96 – 

DN11187_c0_g4 LaLEA2 128 14.16 10.09 –0.088 74.77 22.26 Chloroplasts

DN13720_c1_g4 LaLEA3 264 28.68 5.12 –0.933 59.73 14.27 Chloroplasts

DN9448_c0_g7 LaLEA4 193 21.28 10.13 0.123 92.49 43.01 Chloroplasts

DN10042_c1_g5 LaLEA5 176 19.78 10.52 –0.463 83.01 34.04 Chloroplasts

DN20068_c2_g4 LaLEA6 122 13.28 10.07 –0.204 71.15 35.17 – 

DN13618_c0_g1 LaLEA7 120 13.63 9.68 –0.299 61.08 16.35 Nucleus 

DN7134_c0_g1 LaLEA8 208 22.93 9.97 –0.062 92.74 28.05 – 

DN16104_c0_g1 LaLEA9 219 24.60 9.97 –0.357 72.19 41.89 – 

DN9448_c0_g2 LaLEA10 132 14.84 10.06 –0.475 67.42 24.52 – 

DN19299_c2_g2 LaLEA11 320 35.11 9.63 –0.674 55.44 89.14 – 

DN11058_c1_g6 LaLEA12 124 13.00 8.83 –1.085 41.94 29.73 Mitochondrial

DN17935_c0_g1 LaLEA13 228 25.24 10.37 –0.224 89.74 42.60 – 

DN5364_c0_g1 LaLEA14 229 25.76 9.85 –0.035 90.66 40.29 – 

DN13618_c0_g3 LaLEA15 134 14.75 10.01 –0.440 64.03 24.39 – 

DN24875_c0_g1 LaLEA16 121 12.51 8.78 –1.135 31.98 32.24 Nucleus 

DN9962_c0_g1 LaLEA17 225 24.75 9.69 –0.036 98.67 35.53 Cytoplasm

DN10042_c1_g1 LaLEA18 203 22.61 10.07 –0.226 95.02 30.10 – 

DN11740_c4_g1 LaLEA19 133 13.80 4.64 –0.514 72.56 19.99 Chloroplasts

DN11740_c4_g1 LaLEA20 356 37.92 5.88 –1.015 52.16 17.85 Chloroplasts

DN4252_c0_g1 LaLEA21 259 26.30 4.89 –0.167 82.43 30.36 Cytoplasm

DN6726_c0_g1 LaLEA22 204 22.22 10.42 –0.135 88.97 40.07 – 

DN10094_c0_g1 LaERD10 155 17.51 5.79 –1.632 45.94 48.98 – 
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将LaBAM1、LaSS2和LaLEAs等编码可溶性糖

与蛋白基因的表达量数据进行0–1标准化, 绘制聚类

热图(图5), 发现除LaLEA4、LaLEA13、LaLEA17和

LaLEA22外的22个DEGs均随温度的降低表达上调。 

2.5  抗氧化酶相关DEGs 

采用GGtree-MSA软件对薰衣草POD与拟南芥和林

烟草(Nicotiana sylvestris) POD进行进化树可视化, 

右侧圆圈表示 LaPODs基因的 log2(Fold Change) 

(0°C/20°C)值大小(图6)。薰衣草POD与拟南芥和林烟

草具有极高的序列相似性和同源性, LaPOD6在20°C

下几乎不表达, 在0°C其上调倍数最大, 说明其表达

强烈受低温胁迫诱导。 

2.6  qRT-PCR验证 

从上述膜稳定性、渗透调节及抗氧化酶相关DEGs中

选取6个DEGs进行qRT-PCR扩增, 计算0°C处理下

其相比于20°C的表达量变化, 并与转录组测序结果

进行对比, 2种方法均显示其在0°C下呈上调表达, 说

明本研究测序结果具有可靠性(图7)。 

 

图5  20°C与0°C下薰衣草中编码可溶性糖和蛋白合成基因的

聚类图 
 

Figure 5  Cluster diagram of genes encoding soluble sugar 

and protein synthesis in Lavandula angustifolia under 20°C 

and 0°C 

 

 

图6  薰衣草与其近缘物种的进化树及其LaPODs在低温胁迫下的表达变化(0°C vs 20°C) 

 

Figure 6  The evolutionary tree of Lavandula angustifolia and it’s relative species, and LaPODs expression changes under 

low-temperature stress (0°C vs 20°C)
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2.7  冷害与冻害条件下薰衣草叶片的生理变化 

随着温度的降低, 薰衣草叶片REC呈先下降后上升

趋势, MDA、SS、SP和POD呈先上升后下降趋势(图

8A–E)。外源施加SA使薰衣草叶片渗透调节物质的含

量和抗氧化酶活性在–10°C下均有不同程度的升高, 

且冷害指数上升速度较慢, 150 mg·L–1 SA的缓解冻

害效果最佳, 冷害指数比CK降低约33.33% (图8F)。 

2.8  讨论与结论 

低温胁迫对植物造成的不利影响主要包括膜系统功

能被破坏、细胞脱水和酶活性降低等, 抑制生理生化

反应(Wang et al., 2021)。耐寒植物在低温胁迫下通 

 

图7  薰衣草耐寒基因在低温胁迫下的表达水平验证(0°C vs 

20°C) 
 

Figure 7  Expression of cold tolerance genes in Lavandula 

angustifolia under low-temperature stress (0°C vs 20°C) 

 

 

图8  在冷害与冻害条件下薰衣草叶片的生理变化(A–E)及水杨酸(SA)对冻害的缓解效果(F) 

MDA: 丙二醛; SS: 可溶性糖; SP: 可溶性蛋白; POD: 过氧化物酶。不同小写字母表示不同处理间差异显著(P<0.05)。 
 

Figure 8  Physiological changes of Lavandula angustifolia leaves under chilling and freezing conditions (A–E) and alleviation 
of freezing injury by salicylic acid (SA) (F) 
MDA: Malondialdehyde; SS: Soluble sugars; SP: Soluble proteins; POD: Peroxidase. Different lowercase letters indicate sig-
nificant differences among different treatments (P<0.05). 
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过分子水平的调节触发化学信号分子变化, 一些直接

保护生物大分子和膜结构的功能基因被激活, 诱导未

受胁迫的植物组织基因表达, 它们与转录因子和各种

激酶等共同组成复杂的分子调控网络, 激活一系列生

理生化反应, 指导植物合成各种保护物质以抵御和适

应低温环境(图9)。例如, 可溶性糖和蛋白质等发挥渗

透调节作用, 过氧化物酶等提高抗氧化水平, 其共同

作用使物质和能量代谢平衡, 保护植物免受低温损伤

(李瑞雪等, 2019; 代宇佳等, 2019; 何子华等, 2021)。 

 

 

图9  薰衣草叶片响应低温并提高耐寒性途径示意图 

 
Figure 9  Schematic diagram of the way that Lavandula 

angustifolia leaves respond to low temperature and improve 

cold tolerance 
 

植物经过非冰冻温度的冷驯化后, 会获得抵御冻

胁迫的能力 , 表现出较强的抗冷性 (Ding et al., 

2020)。本研究中, 薰衣草经历从20°C到0°C的低温锻

炼, 当再次遇到0°C及–10°C低温时会表现出较强的

低温适应性(图8)。薰衣草在0°C时积累了大量的SS

和SP等渗透调节物质, 它们与POD活性增强协同作

用减轻膜损伤, 为后续更低的温度胁迫提供足够的

支持。 

面对低温植物会通过多种酶的催化来改变膜成

分, 增加膜脂不饱和度以保持膜的流动性, 促使植株

构建新的平衡, 维持正常的生理功能, 提高低温耐受

力(Golizadeh and Kumleh, 2019)。FAB2 (又称SAD)

是唯一的可溶性去饱和酶, 研究发现天山雪莲(Saus-

surea involucrata) SiSAD与拟南芥AtFAB2均可以显

著增强烟草(N. tabacum)的抗寒性(陈建权等, 2018); 

在冷敏感的棉花(Gossypium hirsutum)中, Kargioti-

dou等(2008)发现FAD2在膜对冷应激的适应中发挥直

接作用; 低温胁迫下海桐(Pittosporum tobira) FAD2上

调表达, 积累多不饱和脂肪酸, 从而提高细胞膜的流

动性(Zhang et al., 2019); 大豆(Glycine max) Gm-

FAD3在拟南芥中过表达可提高植株的耐冷性(张超, 

2018), 转GmFAD3A可以改善氧化损伤, 增强水稻

(Oryza sativa)的耐寒性和低温种子的发芽率(Wang 

et al., 2019)。Zhou等(2016)通过基因敲减 , 发现

SlSLD对番茄(Lycopersicon esculentum)的抗寒性至

关重要; ZmGPATs的表达显著受低温诱导, 有助于

玉米(Zea mays)维持膜的稳定以应对胁迫(Xu et al., 

2019); PlGPAT在芍药(Paeonia lactiflora)抗寒性的

调节中起重要作用(Li et al., 2018)。本研究在0°C处

理下的薰衣草叶片中发现7个与膜稳定性相关的上调

DEGs (图4), 分别为LaFAB2、LaFAD2、LaFAD3-1、

LaFAD3-2、LaSLD1-1、LaSLD1-2和LaGPAT4, 它

们协同作用, 提高薰衣草叶片中不饱和脂肪酸的比

例, 以增强膜的流动性和稳定性, 从而提高抗寒性。 

低温促使植物合成SS、SP及POD等保护性物质, 

它们通过参与调节渗透势、维持细胞膜的稳定性和清

除活性氧提高对低温胁迫的耐受性。糖在植物冷驯化

中起至关重要的作用, Yue等(2015)研究发现糖的积

累有助于提高冬季茶树的耐寒性。LEA作为重要的亲

水性保护蛋白, 可降低原生质结冰对细胞造成的伤害

程度, 在植物抵御低温过程中起主导作用, 其含量对

植物的抗寒性非常重要(Pedrosa et al., 2015; Xu et 

al., 2020)。研究表明, 转MfLEA3可以增强烟草植株

对低温胁迫的耐受性(Shi et al., 2020)。POD是细胞

内重要的抗氧化酶, Liu等(2021)通过对多倍体草莓

(Fragaria ananassa)进行加权基因共表达网络分析

(weighted gene co-expression network analysis，

WGCNA), 发现POD作为中枢基因, 在调节高耐寒

性的网络中发挥重要作用。本研究发现, 0°C胁迫下参

与薰衣草可溶性糖合成的LaBAM1-1、LaBAM1-2和

LaSS2显著上调表达。LaLEAs家族23个成员中有19

个显著上调表达(图5), 7个LaPODs与拟南芥和烟草

等具有极高的序列相似性与同源性, 基因的表达强烈

受低温胁迫诱导(图6)。这些基因为低温环境下的薰衣

草提供渗透保护和抗氧化作用, 以减轻低温胁迫造成

的损伤。此外, 本研究通过对冷驯化后的薰衣草施加

外源SA, 发现SA参与低温锻炼诱导的抗氧化和渗透
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调控过程, 可有效抵御冷冻胁迫, 且150 mg·L–1 SA

对冻害缓解效果最佳(图8)。研究结果为SA提高薰衣

草抗冻性提供了重要的生理依据, 但分子层面的调控

机制仍有待进一步探索。 

本研究通过对薰衣草进行冷驯化处理, 诱导并增

强其低温耐受性, 从生理和分子水平揭示了其耐寒机

制。利用转录组测序技术, 获得薰衣草叶片中基因转

录物在低温胁迫下的丰度, 以DEGs为背景, 结合生

物信息学方法, 找到并分析对薰衣草耐寒性获得起关

键调控作用的基因和蛋白。发现薰衣草通过激活

LaFADs、LaGPAT、LaBAM1、LaSS2、LaLEAs和

LaPODs等相关功能基因的表达, 指导脂肪酸去饱和

酶及可溶性糖、胚胎晚期丰富蛋白和过氧化物酶等低

温保护物质的合成, 引发一系列生理响应, 增强膜的

稳定性, 提供渗透保护并提高抗氧化水平, 最终增强

植株的耐寒性。薰衣草叶片中可溶性糖、蛋白和过氧

化物酶水平均随冷驯化而升高, 随去冷驯化和恢复生

长而降低。此外, 施加SA可有效缓解冻害对薰衣草植

株造成的不利影响。本研究丰富了薰衣草的遗传背景, 

对提高品种耐寒性及实际生产均具有重要意义。 
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Physiological and Molecular Response Mechanisms Under 
Low-temperature Stress in Lavandula angustifolia Leaves 
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Normal University, Harbin 150025, China 

Abstract  The growth and reproduction as well as quality and yield of Lavandula angustifolia, a valuable aromatic plant, 

are severely affected by low temperatures. In our previous study, a low-temperature tolerant lavender variety was ob-

tained. This study revealed the physiological and molecular regulatory mechanisms of L. angustifolia in response to cold 

stress. The relevant cold tolerance genes were mined and analyzed using transcriptomic and bioinformatics approaches. 

The feasibility of external application of salicylic acid to alleviate –10°C freezing stress was also explored. The results 

showed that seven genes encoding fatty acid desaturases and transferases (LaFADs), three genes involved in the syn-

thesis of soluble sugars (LaBAM1, LaSS2), 19 genes encoding late embryonic abundant proteins (LaLEAs), and seven 

genes encoding peroxidases (LaPODs) were found to be up-regulated at low temperatures, directing L. angustifolia to 

synthesize and accumulate protective substances which maintained membrane stability in response to stress. In addition, 

salicylic acid pretreatment at 150 mg·L–1 was effective in alleviating freezing damage to plants and could be used as a 

low-temperature protectant. This study provides a basis for further understanding molecular mechanism of L. angustifolia 

responding to low-temperature stress. 

Key words  Lavandula angustifolia, chilling injury, freezing injury, transcriptomic analysis, late embriogenesis abundant 
protein (LEA) 
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