
2026，48（1）
https://doi.org/10.3724/aauj.2026002

江西农业大学学报 
Acta Agriculturae Universitatis Jiangxiensis

http : / / xuebao.jxau.edu.cn

基于生理响应与转录组分析β-氨基丁酸
增强水稻幼苗抗冷性
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摘要：【目的】早稻秧苗期易遭受低温胁迫，旨在探究广谱化学诱导剂β-氨基丁酸（BABA）对低温胁迫下水稻幼

苗生理特性及分子机制的调控作用。【方法】以 0.04~1 mmol/L BABA灌根处理粳稻中花 11幼苗 2 d后，对照（CK）
为清水处理，置于冷胁迫（8 ℃）下 7 d，考查常温恢复生长 7 d后的幼苗生长状况，测定冷胁迫 0~6 d抗氧化相关

酶活性和抗性相关物质含量的变化，并进行转录组测序。【结果】与CK相比，0.2 mmol/L BABA能显著促进冷害

后水稻幼苗的恢复生长，冷胁迫 1 d后 SOD、CAT、APX、GR、DHAR活性升高，H2O2、MDA和Pro含量降低，AsA和

GSH含量升高。比较BABA处理与CK在冷胁迫6 h、3 d和6 d的转录组，共获得2 616个差异表达基因，其中1 053个
基因上调，1 563个基因下调。GO生物过程功能分析显示，差异表达基因富集于胁迫响应、二萜生物合成、碳水

化合物代谢、氧化胁迫响应等条目。KEGG通路分析发现，差异表达基因在次生代谢物合成、苯丙素生物合成、

植物激素信号转导、MAPK通路上有显著富集。进一步分析激素信号相关的差异基因发现，冷胁迫下BABA能

在转录水平上激活ABA信号，抑制 JA、SA信号。【结论】BABA能增强冷胁迫下幼苗的氧化代谢能力，调控胁迫

响应、激素信号、次生代谢物合成通路上相关基因的表达，从而提高水稻幼苗的抗冷性。
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Abstract：［Objective］Early rice seedlings are prone to low-temperature stress. This study explores the 
regulation of the physiological characteristics and molecular mechanisms of rice seedlings under low-
temperature stress by the broad-spectrum chemical inducer β-aminobutyric acid（BABA）.［Method］Two-day-
old rice seedlings at the panicle differentiation stage 11 were treated with 0.04-1 mmol/L BABA via root 
irrigation，with water treatment as the control（CK）.The seedlings were subjected to cold stress（8 ℃）for 7 days，
and the seedling growth was assessed after 7 days of recovery at normal temperature.Changes in antioxidant-
related enzyme activities and resistance-related substance contents from 0 to 6 days of cold stress were 
measured，and transcriptome sequencing was performed.［Result］Compared with CK，0.2 mmol/L BABA can 
significantly promote the recovery growth of rice seedlings after cold damage，increase the activities of SOD，

CAT，APX，GR，and DHAR one day after cold stress，reduce the contents of H2O2，MDA，and Pro，and increase the 
contents of AsA and GSH.Comparing the transcriptomes of BABA treatment and CK under cold stress for 6 hours，
3 days，and 6 days，a total of 2 616 differentially expressed genes were identified，of which 1 053 genes were 
upregulated and 1 563 genes were downregulated.GO biological process analysis showed that the differentially 
expressed genes were enriched in stress response，diterpenoid biosynthesis，carbohydrate metabolism，oxidative 
stress response，and other categories. KEGG pathway analysis revealed that the differentially expressed genes 
were significantly enriched in secondary metabolite biosynthesis，phenylpropanoid biosynthesis，plant hormone 
signal transduction，and MAPK pathways. Further analysis of hormone-related differentially expressed genes 
showed that under cold stress，BABA can transcriptionally activate ABA signaling while inhibiting JA and SA 
signaling.［Conclusion］BABA can enhance the antioxidant capacity of seedlings under cold stress，and regulate 
the expression of genes related to stress response，hormone signaling，and secondary metabolite synthesis 
pathways，thereby improving the cold tolerance of rice seedlings.

Keywords：rice；β-Aminobutyric acid；cold stress；oxidative metabolism；transcriptome

【研究意义】水稻是主要粮食作物之一，全球一半人口以水稻为主食[1]。近年来气温多变，部分地区

低温频发，低温环境不仅会影响水稻正常生长，还会引发 ROS 的过度积累，致使水稻减产幅度超过

20%[2]。我国作为水稻种植大国，同样深受冷害困扰，东北水稻主产区是我国重要商品粮基地，以 2002年

为例，黑龙江三江平原发生了 70年以来最严重障碍型冷害（连续 3 d以上日均气温≤18℃），受灾面积超过

100万hm2，水稻减产超30%，部分地区大面积绝产[3]。随着全球气候变化，低温冷害的影响范围还在持续

扩大。原本适宜种植水稻的边缘区域，如今受冷害频率增加，种植风险显著上升，一些原本一年两熟的

地区，因冷害不得不调整为一年一熟，土地利用效率大幅降低。因此，解析水稻抗寒机制并开发绿色高

效的抗逆调控技术对保障粮食安全、提升水稻产量、推动农业可持续发展具有重要意义[4-6]。【前人研究进

展】前人研究应对低温的方法（抗寒品种选育、播种时间优化）虽能在短时间内达到防治效果，但不具备

长期可行性[7]。因此，迫切需要一种化学诱导剂能高效提升水稻幼苗耐冷性。国内外大量研究证明，β-
氨基丁酸（BABA）是一种在植物中具有广谱抗性的外源非蛋白质氨基酸，可诱导植物产生抗性，是极具

潜力的诱抗剂[8]。马晓寒等[9]研究分析了BABA诱导烟草产生抗性的机理，解析了BABA通过上调SOD的

活性，激活CAT、APX等抗氧化酶，将过量的H2O2分解成H2O与O2，增强烟草在逆境中的自我调节能力。

除了进行生理机制的调节，水稻在遭遇逆境时，会通过调整转录本上内源激素差异表达基因，加强细胞

内激素信号的传导，促使体内生理生化发生改变，帮助水稻幼苗抵抗低温胁迫[10-11]。前人研究表明，水稻

幼苗遇到冷害后，会根据环境进行自我调节，出现叶片失绿发黄、植株矮小等情况，同时激活抗氧化系

统，下调苯丙素基因，抑制苯丙素基因的过度表达，最后，加强水稻幼苗内源激素之间信号传递，这些抗

逆机制共同提高水稻幼苗抗冷性[12-14]。

【本研究切入点】目前，国内外研究多集中在冷害对水稻幼苗带来的损伤、幼苗抗寒生理机制及耐寒

品种选育等方面，对利用化学诱导剂提升水稻幼苗抗冷的研究仍然匮乏。【拟解决的关键问题】通过对水
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稻幼苗灌根不同浓度BABA进行研究，筛选出最佳浓度，探索利用BABA提高水稻幼苗耐冷性，以期为提

高水稻耐冷性应用研究提供相关理论依据。

1 材料与方法

1.1　试验材料与处理

试验材料：水稻品种为粳稻中花 11（ZH11），由中国农业科学院作物育种栽培研究所应用花培技术

于 20 世纪 80 年代育成[15]，种子由本实验室提供。BABA 试剂购于 Sigma 公司，直接以蒸馏水配成母液

待用。种子经 0.15%氯化汞溶液消毒后，用清水冲洗干净，室温浸种 1 d后，置于 30 ℃培养箱中催芽 2 d，
露白后播种于盛满蛭石的塑料杯（170 mL）中，每杯点播种子 15粒，置于光照培养箱中培养，培养条件为

12 h光照/12 h黑暗、28 ℃/25 ℃，至三叶期用于试验。

试验处理：设置0，0.04，0.2，1 mmol/L 4个BABA处理浓度，0 mmol/L为CK，每杯幼苗浇灌溶液50 mL，
光照培养箱中继续培养2 d，随后将温度降至8 ℃进行冷胁迫。

1.2　生长指标测定

幼苗在 8 ℃低温胁迫 7 d后，将光照培养箱温度调为 25 ℃，恢复生长 7 d，随后测定幼苗株高、根长、

地上部分和地下部分的鲜重和干重，每处理4杯，每杯取样10株幼苗进行测定。

1.3　生理指标与RNA测序样品取样

剪取光照培养箱中 8 ℃冷胁迫 0，1，3，6 d的地上部分的叶片，用于生理指标测定。另外，再剪取冷胁

迫6 h、3 d、6 d的叶片用于RNA测序。每处理 3次重复，即从 3杯幼苗中分别取样。所取样品立即用液氮

速冻，保存于-80 ℃冰箱中备用。

1.4　抗氧化酶及防御性相关物质含量测定

粗酶液的提取：取水稻幼苗叶片 1 g，加入相应的提取缓冲液（含 7 mmol/L 巯基乙醇，1% 的 PVP，
1 mmol/L EDTA-Na）10 mL，加入少量石英砂在冰浴状态下研磨至匀浆，将所得液体在4 ℃、离心半径6.0 cm、

12 000 r/min 条件下离心 10 min，吸取上清液即实验所需粗酶液。其中，GLN、POD、APX、CAT、SOD、

LOX、DHAR、GR、Protein 的提取用 pH7.8 的磷酸缓冲液，PAL 用 pH7.8 的硼酸缓冲液，MDA、Pro、AsA、

GSH、H2O2的提取用预冷的 1% TCA（含 0.5 mmol/L EDTA-Na）。GLN、SOD、POD、CAT、APX、PAL、LOX、

GR、DHAR活性的测定，分别使用 3,5-二硝基水杨酸测定法、氯化硝基四氮唑蓝（NBT）光化还原法、愈创

木酚显色法、紫外吸收法、AsA氧化法、苯丙氨酸脱氨法、亚油酸钠氧化法、GSSG还原法、脱氢抗坏血酸

还原法。MDA、H2O2、Pro，GSH、AsA、Protein含量的测定，分别使用硫代巴比妥酸法、KI法、磺基水杨酸提

取法、DTNB测定法、二联吡啶法、考马斯亮蓝G-250染色法[16-17]。

1.5　转录组测序

样品由北京百迈客生物科技有限公司进行转录组测序。植物总RNA提取试剂盒（DP432）提取水稻

样品RNA。所提RNA的浓度和纯度采用NanoDrop 2000检测，完整性采用LabChip GX Touch系统检测。

合格样品的 cDNA文库构建采用 Hieff NGS双模式 mRNA建库试剂盒构建，并经安捷伦 Bioanalyzer 2100
系统检测文库质量。检测合格的文库在 Illumina NovaSeq 6000测序平台上进行PE150模式测序，得到原

始测序数据。

1.6　基因表达定量和差异基因表达筛选

使用百迈客云平台（www.biocloud.net）对测序数据进行质量分析和序列比对，其中比对的参考基因

组为RGAP 7（https://rice.uga.edu）。使用 StringTie程序包，对转录本表达水平进行 FPKM（每千碱基每米

的片段映射读数）定量。应用 DESeq2 软件进行基因差异表达分析，筛选参数为差异倍数（fold change，
FC）和错误发现率（false discovery rate，FDR），本研究设置的参数值为|log2FC|>0.5、FDR<0.01。
1.7　差异基因功能注释

差异表达基因的GO（gene ontology）数据库条目注释应用 agriGO v2.0程序包[18]，KEGG（Kyoto Encyclo⁃
pedia of Genes and Genomes）数据库通路分析应用KOBAS 3.0程序包[19]。
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2 结果与分析

2.1　低温胁迫下BABA处理对水稻幼苗生长特性影响

由表 1可知，与 CK相比，BABA处理后水稻幼苗各项生长指标均高于 CK，以 0.2 mmol/L BABA 处理

效果最佳，其株高、地上（鲜重、干重）、地下（鲜重、干重）分别较 CK 增长 2.8%，30.8%，66.7%，32.2%，

86.4%，其中，地上鲜重增长有显著差异，地上和地下（鲜重、干重）增长均有极显著差异。

2.2　低温胁迫下BABA处理对抗氧化酶影响

由图 1A、图 1E、图 1F可知，处理组 SOD、GR、DHAR均高于同期CK，SOD在 0 d，3~6 d时极显著差异，

表1　BABA处理对水稻幼苗生长特性影响

Tab.1　Effects of BABA treatment on growth characteristics of rice seedlings

处理/（mmol·L-1）

Treatment
0（CK）

0.04
0.20
1.00

株高/cm
Plant height
20.38±1.580
20.51±2.060
20.95±1.580
20.56±1.300

地上鲜重/mg
Shoot fresh weight

59±8.4
60±14.7
78±17.5*
69±10.3

地下鲜重/mg
Root fresh

22±5
27±6
41±8**
33±4**

地上干重/mg
Shoot dry weight

26±2.9
29±5.7
34±5.1**
30±3.1

地下干重/mg
Root dry weight

15±1.7
17±2.7*
25±6.1**
21±2.5*

*表示同组数据与CK对比P<0.05水平下显著差异，**表示同组数据与CK对比P<0.01水平下极显著差异。
* indicates a significant difference at the P<0.05 level compared with CK in the same group，and ** indicates an extremely 

significant difference at the P<0.01 level compared with CK in the same group.

*表示同组数据与CK对比P<0.05水平下显著差异，**表示同组数据与CK对比P<0.01水平下极显著差异。
* indicates a significant difference at the P<0.05 level compared with CK in the same group，and ** indicates an extremely 

significant difference at the P<0.01 level compared with CK in the same group.
图1　抗氧化酶活性变化

Fig.1　Changes in Antioxidant Enzyme Activity
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1 d 时显著差异，其中 3 d 时活性最高，升高 36.7%。GR 在 0~1 d 时存在极显著差异，分别较 CK 升高

88.8%、130%。DHAR在6 d时也存在显著差异，活性较CK提高22.3%。由图1B、图1C可以看出CAT在0~
1 d、6 d存在显著差异，3 d时极显著差异，0 d时活性降低 44.5%，1 d时活性升高 45.8%，3~6 d时分别降低

31.1%、25.3%。APX在 1 d时显著差异，活性升高 78%，6 d时极显著差异，活性降低 43.3%。由图 1D可以

看出 LOX在 3 d时存在显著差异，活性升高 91.3%。由图 1G可以看出，POD呈上升趋势，在 1 d、6 d高于

同期CK，活性分别提升 52%、5%，且在 0~3 d存在极显著差异，0 d与 3 d活性分别下降 47%、27%。由图

1H可以看出，PAL处理组均低于同期CK，0~6 d存在极显著差异，3 d时活性为-35.1%，降幅最大。由图

1I可以看出GLN 0~6 d均存在极显著差异，1 d时活性最大，提升71%。

2.3　低温胁迫下BABA处理对MDA及相关抗性物质影响

由图 2A、图 2C 可知，H2O2与 MDA 处理组均低于同期 CK，0 d、3 d均存在极显著差异，0 d时 H2O2与

MDA 活性分别降低 28%、44%，3 d 时分别降低 20%、37%。由图 2B、图 2F 可以看出 ASA 与 GSH 具有相

同变化趋势，处理组均高于同期 CK，AsA 在 3 d 时存在极显著差异，活性升高 16%，6 d 存在显著差异，

活性升高 14%。GSH 在 1~6 d 存在显著差异，活性分别升高 7%、5%、2.3%。由图 2D 可知，与 CK 相比，

Pro 处理组均低于同期 CK，1 d 时存在显著差异，活性下降 28%，在 3 d 时存在极显著差异，活性下降

48%。由图 2E 可知，Protein 含量整体高于同期 CK，与同期 CK 相比，0~1 d 时存在极显著差异，活性分

别升高 59%、50%，6 d时显著性差异，活性升高 10%。

2.4　差异表达基因鉴定

对冷害后水稻幼苗进行转录组测序，其结果如图 3A所示，当冷胁迫为 6 h时，差异表达基因的数量

为 711个，其中 248个上调，463个下调；当冷胁迫为 3 d时，差异表达基因的数量为 1 618个，其中 655个

上调，963 个下调；当冷胁迫为 6 d 时，差异表达基因的数量为 287 个，其中 150 个上调，137 个下调。进

一步分析冷胁迫下 BABA 调控水稻幼苗冷害的基因表达方式。由图 3B可知，G0与 G1有 134个相同基

因，G1与G2有 97个相同基因，G0与G2有 36个相同基因，G0、G1、G2共有 14个基因交叉相同。

*表示同组数据与CK对比P<0.05水平下显著差异，**表示同组数据与CK对比P<0.01水平下极显著差异。

* indicates a significant difference at the P<0.05 level compared with CK in the same group，and ** indicates an extremely 
significant difference at the P<0.01 level compared with CK in the same group.

图2　防御相关物质含量变化

Fig.2　Changes in the content of defense-related substances in rice leaves after irrigation with BABA
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2.5　BABA处理后差异表达基因生物功能基因本体（GO）分析

为进一步揭示BABA处理差异表达基因功能，对冷害后测序基因进行注释（图 4），着重分析生物过

程（biological process）。GO富集分析表明，BABA处理差异基因在生物过程分支中有 13个GO术语被显

A为冷害后上下调基因及各组基因和；B为冷害后 Venn图，G0为 CK_6h vs BA_6h，G1为 CK_3d vs BA_3d，G2为 CK_
6d vs BA_6d。

A shows the up-regulated and down-regulated genes after cold damage and sum of genes in each group；B shows the Venn di⁃
agram after cold damage，G0 is CK_6hvsBA_6h，G1 is CK_3dvsBA_3d，and G2 is CK_6dvsBA_6d.

图3　冷害后水稻幼苗差异表达基因分析

Fig.3　Analysis of differential expression genes in rice seedlings after colol damage

图4　GO富集分析

Fig.4　GO Enrichment Analysis
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著富集（P<0.01）；进一步分析生物过程富集术语的层级关系可知，低温胁迫下 BABA 促进水稻幼苗显

著富集于胁迫响应、二萜生物合成、碳水化合物代谢过程、对乙烯的反应、氧化应激反应等生物过程。

这表明在低温胁迫下，水稻幼苗进行十分复杂的代谢过程以保证其能安全度过低温环境，减少冷害带

来的损伤。

2.6　BABA处理后差异表达基因生物通路KEGG分析

通过 KEGG 数据库对差异表达基因通路进行注释（图 5），冷害后共有 122条通路，主要富集于次级

代谢产物合成（ko01110，150个）、苯丙素生物合成（ko00940，41个）、植物激素信号传导（ko04075，35个）、

MAPK 信号通路（ko04016，24个）、α-亚麻酸代谢（ko00592，8个）。综合 GO 与 KEGG 分析结果，为准确

了解水稻幼苗抗冷机制基因表达情况，进一步对植物激素通路上（ABA、JA、ETH、BR、SA）相关基因进

行具体分析。

2.7　激素信号传导分析

经 BABA 冷害处理后，内源激素（ABA、JA、ETH、BR、SA）间相互作用，共同提高水稻幼苗抗冷性

（表 2）。ABA 通路中，OsPYL 与 PP2C 家族基因（OsPP108、OsPP2C09）显著下调形成抗逆平衡，PP2C 则

是 ABA 信号负调控因子，通过基因下调解除对 ABA 响应抑制，从而激活 ABA 响应元件上的转录因子，

促进 COR基因表达。脂氧合酶（LOX）是 JA生物合成的起始酶，其基因呈上调趋势，通过调控 JA合成，

合成特定 JA衍生物，诱导水稻幼苗产生基础防御，同时OsJAZ8显著上调，结合OsMYC2的下调，发现其

增强了对 JA 信号的负调控，是为了平衡 JA 介导的生长与防御失衡。ETH 通路中，OsACS2、OsACO1 等

合成基因及下游 OsERF87 基因的下调，可能是 BABA 抑制了高浓度 ETH，导致水稻生长抑制和叶片黄

化。与之相反，BR 通路整体呈上调趋势，OsDWARF、OsCPD2 等合成基因在冷害后期显著上调，促进

BR积累并加强了信号传导。SA通路中，OsPAL、OsPR1a基因呈差异化表达，体现了细胞间资源重新分

配，减少其他方面相关能量消耗，将资源集中应对冷胁迫。综上，BABA 通过调控合成通路上的基因，

激活 ABA、BR信号，抑制 ETH、JA信号，微调 SA信号，形成内源激素协同合作，从而增强水稻幼苗冷害

适应能力[20-23]。

图5　KEGG富集分析

Fig.5　KEGG enrichment analysis
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3 讨 论

3.1　BABA处理后水稻幼苗生理响应变化

低温胁迫后水稻表型变化可直接反映水稻幼苗损伤程度[24]，其次便是测定以MDA、H2O2为代表的各

项生理指标，MDA是膜脂过氧化产物，反映细胞膜受氧化损伤程度，MDA过量会破坏细胞膜结构和导致

细胞膜功能丧失[25]。在 0~6 d时，BABA处理后的MDA与H2O2含量均低于同期CK，说明BABA激活抗氧

化酶系统，加速H2O2清除，抑制H2O2源头产生[26]，同时以Pro为代表的渗透调节始终低于同期CK，也说明

BABA 可以优化资源调配，提高水稻幼苗抗冷能力[27]。GSH 与 ASA 在非酶促抗氧化系统起核心载体作

用，是植物体内有效的内源抗氧化剂，清除过量ROS，保护膜系统、光合系统免受氧化损伤[28-29]。

表2　激素通路分析

Tab.2　Hormone pathway analysis

激素 
Hormones

脱落酸（ABA）

茉莉酸（JA）

乙烯（ETH）

油菜素甾醇（BR）

水杨酸（SA）

身份标识 
ID

Os07g0282300
Os07g0281700
Os03g0297600
Os03g0268600
Os09g0325700
Os01g0846300
Os03g0700700
Os08g0509100
Os12g0559200
Os07g0615200
Os09g0439200
Os03g0181100
Os10g0392400
Os10g0575000
Os04g0578000
Os09g0451400
Os03g0700800
Os07g0685700
Os09g0572000
Os01g0388000
Os03g0602300
Os12g0139300
Os09g0293500
Os02g0626100
Os02g0626600
Os04g0518400
Os12g0520200
Os01g0382400
Os07g0129200

基因符号

Gene symbol
OsAO4

OsAO3

OsPYL

OsPP2C30

OsPP108

OsPP2C09

OsLOX1

OsLOX8

OsLOX11

OsJAZ7

OsJAZ8

OsJAZ10

OsJAZ12

OsMYC2

OsACS2

OsACO1

OsEIN

OsEIL2

OsERF87

CYP734A6

OsDWARF

OsCPD2

OsBRL1

OsPAL1

OsPAL3

OsPAL6

OsPAL9

OsPR1c

OsPR1a

log₂（B6 h/C6 h）
0.543524247

-0.158918438
-0.456543315
-0.053598987
-0.095359899
-0.313501693

0.042113808
-0.827087728

0.529933975
0.220135257
1.353240858

-0.112369494
0.169565017

-0.103511989
-1.123830935
-0.135264812

0.294906978
-0.195064254
-1.116391937
-0.465237214
-0.019193356
-0.375874915

1.110287659
-1.234971233
-0.649708864

0.375851521
0.204314629

-1.062279267
-2.443074261

log₂（B3 d/C3 d）
1.354368518
1.264462648

-0.695332866
-0.572142391
-1.281944879
-0.596511948
-0.526606216

0.164768714
0.123282522

-0.645315736
-0.243248182
-1.058392591
-0.686543808
-0.659549142
-1.290043196
-1.032055008

0.919879184
-0.657213843
-1.747250432
-0.301693177

0.377966161
0.248720125
0.837843325

-0.1491995
-0.181193473
-1.090839422
-1.373547075
-0.68133703
-0.608562764

log₂（B6 d/C6 d）
0.364474401
0.674794779

-0.049229458
-0.610678493
-0.7990597
-0.66966709
-0.067950533

0.188566471
-0.070154029
-0.244946903

0.701135789
-0.207281865
-0.059347126
-0.040415377
-0.112791059

0.140318292
0.350835045

-0.263646193
-0.876333669
-0.9834755

0.690592121
0.633872246

-0.017873169
0.493822686
0.374173186
0.19237626

-0.926114621
-0.413170833
-0.080382998

表格中标红为上调，标蓝为下调，色阶代表比值大小。B6 h/C6 h表示冷胁迫 6 h时BABA处理与CK的基因表达水平

之比，B3 d/C3 d表示冷胁迫 3 d时BABA处理与CK的基因表达水平之比，B6 d/C6 d表示冷胁迫 6 d时BABA处理与CK的

基因表达水平之比 .
In the table，the red-marked items indicate an increase，while the blue-marked ones indicate a decrease.The color gradation 

represents the ratio size.B6 h/C6 h represents the ratio of gene expression levels between BABA treatment and CK at 6 hours of 
cold stress，B3 d/C3 d represents the ratio at 3 days of cold stress，and B6 d/C6 d represents the ratio at 6 days of cold stress.
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SOD是抗氧化酶系统第一道防线，负责清除逆境产生的超氧自由基，其活性变化反映植物受胁迫程

度，通过数据发现，处理组均高于同期CK，且存在显著差异，说明灌根BABA可以激发水稻幼苗在冷害时

的自我保护能力。CAT、APX酶活性在 1 d时高于CK，说明处理组利用BABA提高了抗氧化能力，在清除

过量 H2O2时起到一定作用[30]。与未灌根 BABA 的 CK相比，这几种酶活性的变化整体呈增长趋势，说明

BABA在增强植物抵抗低温胁迫方面具有一定效果。GR与DHAR协同作用，是支持抗氧化的重要酶活，

GR与DHAR整体高于同期CK，共同保护水稻幼苗叶绿体免受细胞氧化损伤[31]。蛋白质含量整体高于同

期CK，说明BABA增强了可溶性蛋白质的积累，增强逆境下酶活性维持能力。本研究发现 POD呈增长

趋势，将低温胁迫下产生的H2O2，分解成H2O和O2，减少氧化损伤，保护细胞膜，同时参与次生代谢催化

木质素单体聚合，增强细胞壁机械强度，提高水稻幼苗抗逆性[32]。PAL作为苯丙烷代谢的关键酶，其活性

变化与作物抗逆性密切相关，本试验PAL均低于同期CK，这与激素分析相似，表明BABA可能通过调整

细胞资源分配，避免资源过度损耗，集中资源应对低温胁迫，从而增强细胞壁强化[33]。

3.2　BABA处理后水稻幼苗转录组变化

通过转录组数据分析，冷害后，获得 2 616个差异表达基因，进一步富集分析显示，水稻幼苗差异表

达基因多富集在二萜类生物合成（diterpenoid biosynthetic process）、MAPK 信号通路（MAPK signaling 
pathway）、α-亚麻酸代谢（alpha-linolenic acid metabolism）、植物激素信号传导（plant hormone signal trans⁃
duction）等重要通路上。

二萜类生物合成是水稻幼苗抵御低温胁迫的关键防线，冷害后，二萜类生物合成通路OsKOL4等基

因呈现显著差异，通过基因对比分析，BABA诱导的二萜类生物合成基因相互作用，共同提高水稻幼苗抗

冷性。OsKOL4编码细胞色素P450单加氧酶CYP76M7，催化 ent-贝壳杉烯C-19位羟基化，生成二萜类化

合物，其催化产物进一步经OsCyc1编码的同向柯巴基焦磷酸合酶，参与了植保素稻壳酮（momilactones）
A、B和稻叶素的生物合成，最终形成momilactonesA/B等重要植保素，通过保护细胞膜、调节渗透平衡、激

活抗冷基因等多种途径，协同提高水稻幼苗抗冷性，是水稻应对低温胁迫的重要“内源性防御物质”[34]。

在MAPK通路中，OsEIL2作为丝裂原活化蛋白激酶级联（MKKK-MKK-MAPK）的关键节点，将冷害产生

的物理信号转化为生物化学信号，激活 WRKY、bZIP 等转录因子，促进 COR 基因与抗氧化酶基因的表

达。α-亚麻酸代谢通路作为调控膜脂重塑与信号分子生成的关键途径，经测序发现，α-亚麻酸代谢通

路相关基因 OsLOX7、OsOPR1等呈现出显著差异。如 OsLOX7编码脂氧合酶（LOX），该酶可催化过氧化

氢进一步分解，转化为丙二醛等，OsOPR1则是编码 12-氧-植物二烯酸还原酶，起到增强 JA信号传导的

作用，而 JA作为重要的植物激素，能够激活下游抗冷基因表达，调控水稻幼苗的防御反应，最终实现“信

号增强-损伤减少”的协同效应[35-36]。

在植物激素信号传导通路上，内源激素之间协同调控，共同构成抗逆网络。ABA通路中，OsAO3基

因在 3~6 d时上调基因表达，用以调节水稻幼苗氧化还原平衡，减少水稻幼苗因冷害带来损伤，而OsPYL
与 OsPP2C均下调基因表达，既保证逆境响应启动，又避免过度激活 ABA，影响水稻幼苗正常生长。JA
通路中，OsLOX11的早期激活推动 JA合成以构成防御体系，而OsJAZ家族成员基因以下调为主，则是为

了平衡水稻幼苗正常生长与防御低温胁迫，避免资源过度损耗，确保水稻幼苗在冷害下正常生长。ETH
通路通过下调 OsACS2 和响应因子 OsERF87 基因的表达，减少因 ETH 过度积累导致的生长停滞，同时

OsACO1后期上调，是为了维持基础信号，加强内源激素之间信号传导，应对低温胁迫。BR通路则依靠

OsDWARF 和 OsCPD2后期上调基因表达来增强油菜素内酯合成，缓解冷害对生长的抑制。SA通路中，

OsPAL家族基因呈分化表达，这与前文测定生理机制相符，通过下调基因，调控细胞资源，用以提高应对

冷胁迫能力。这些内源激素通过关键基因相互配合，在冷害不同阶段共同构成了冷害防御机制[37-39]。

本研究通过比对生长特性、生理指标、转录组通路 3项抗寒指标，用试验结果加以分析，与CK相比，

BABA通过提高株高、鲜重、干重等方式，从表观直接体现BABA提升水稻幼苗抗冷性；同时激活抗氧化

系统，减少氧化损伤。结合植物激素通路分析，BABA 会通过上调 BR（OsDWARF、CYP90A4）、激活 ABA
（OsAO3），抑制 JA（OsJAZ10、OsMYC2）等方式，集中资源应对氧化损伤。但仍有一些不足之处：一是没有

持续跟进，进行产量测定；二是没有进行田间试验；三是没有进一步测定BABA灌根后的激素表达量。
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4 结 论
低温胁迫显著抑制水稻正常生长，但通过灌根BABA能有效提高水稻幼苗抗氧化酶活性，降低渗透

调节物质Pro的合成以及调控转录水平上的合成通路，其中以 0.2 mmol/L BABA处理效果最佳，有效增强

水稻幼苗在低温环境下的耐冷性，并通过激素信号（ABA、JA）诱导胁迫蛋白以及酶蛋白合成，这些生理

和分子机制上的调控变化，可以减轻冷害对水稻幼苗的生长抑制，促进水稻幼苗在冷害下正常生长。本

研究利用化学诱导剂BABA增强水稻幼苗抗冷性，研究结果可为水稻抗冷性的化学诱导提供理论依据。
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