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白菜耐热性性状形成机制及其调控研究进展
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摘要      白菜(Brassica campestris L. syn. B. rapa L.)是我国重要的蔬菜作物, 研究其耐热性对保

障高温环境下的高产稳产具有重要意义。随着全球气候变暖加剧 , 高温胁迫会导致白菜生长受阻、

光合作用效率下降、氧化损伤加剧 , 严重影响其产量和品质 , 筛选耐热种质、解析耐热机制、培育

耐热品种已成为关键任务。该文首先系统总结了白菜耐热性的评价方法、育种策略、关键数量性

状位点(QTL)与候选基因 , 并讨论了白菜分子育种应用潜力。随后 , 详细解析了耐热性的内在机制 , 
包括抗氧化、渗透调节、光合作用、细胞膜稳定性维持等生理过程, 以及与之相关的信号转导与转

录调控。最后, 针对未来的研究方向提出了展望, 以期为该领域的品种改良与深入研究提供参考。
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Abstract       Chinese cabbage (Brassica campestris L. syn. B. rapa L.) is an important vegetable and oilseed 
crop in China, and its heat tolerance is crucial for ensuring high and stable yields under high-temperature conditions. 
With global climate change intensifying, heat stress can inhibit growth, reduce photosynthetic efficiency, and exacer-
bate oxidative damage, severely affecting yield and quality. Thus, screening heat-tolerant germplasm, elucidating heat 
tolerance mechanisms, and breeding heat-resistant varieties have become critical tasks. This review first systematically 
summarizes the current evaluation methods, breeding strategies, key QTLs (quantitative trait locis), and candidate 
genes associated with heat tolerance in Chinese cabbage. It also discusses their potential applications in molecular 
breeding. Subsequently, the work provides a detailed analysis of the intrinsic mechanisms underlying heat tolerance. 
This includes physiological processes such as antioxidant activity, osmotic regulation, photosynthesis, and the main-
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tenance of cellular membrane stability, as well as the associated signal transduction and transcriptional regulation. Fi-
nally, future research directions are outlined to guide variety improvement and further in-depth studies in this field.

Keywords       Chinese cabbage; heat tolerance; trait formation; regulatory mechanisms; gene regulation

芸薹 (Brassica campestris  L.)又称芸薹、白菜 , 
是十字花科 (Crucifer)芸薹属 (Brassica)的重要物种 , 
其包含芜菁、日本水菜和中国白菜等3个亚种, 而中

国白菜亚种又包含结球白菜、不结球白菜、菜心、

紫菜薹、分蘖菜、薹菜和塌菜等7个变种, 这些亚种

和变种作为重要的蔬菜和油料作物 , 广泛分布于亚

洲和欧洲, 是世界上主要的叶菜类蔬菜, 因其丰富的

营养价值和重要的经济意义而被广泛栽培利用 [1]。

不同亚种在形态和生态适应性上表现出显著差异 , 
中国是白菜的起源地之一 , 拥有丰富的地方品种及

适应不同环境条件的种质资源 , 为基因组研究与育

种开发提供了重要基础。

白菜属于冷季作物 , 适宜生长于冷凉气候 , 最
适生长温度为18 °C~20 °C[2], 然而, 随着全球气候变

化的加剧 , 高温胁迫已成为制约白菜生长和产量的

关键因素之一。

在营养生长期 , 高温会使叶片顶端焦黄、皱缩

萎蔫、光合效率降低、氧化损伤加剧 , 造成生物量

积累显著减少 [3]; 进入生殖发育期 , 高温还会干扰开

花结实过程, 表现为授粉率降低和种子发育异常 [4-5]。

这些高温引发的生理与发育障碍严重制约蔬菜作物

的产量与品质形成。此外 , 高温胁迫常与干旱、盐

害等其他环境逆境协同作用 , 进一步加剧了对白菜

生产的复合胁迫。因此 , 系统解析白菜耐热性的生

理与分子机制 , 并挖掘相关抗逆基因资源 , 已成为当

前蔬菜育种与栽培研究中迫切需要开展的方向。   
前人研究已从生理与分子层面初步揭示了白菜

的耐热机制 , 明确了细胞膜稳定性、抗氧化系统、渗

透调节及光合作用效率等关键指标的变化规律 [2,6-7], 
在分子层面初步阐释了热激蛋白 (heat shock proteins, 
HSPs)与热激转录因子 (heat shock transcription factors, 
HSFs)等关键因子的功能 [8-9]。然而 , 随着功能基因组

学的发展 , 现有综述在系统整合 “生理响应–分子调

控”多层级网络方面存在明显不足 , 尤其对表观遗传、

转录后调控等新兴机制与生理表型的关联分析尚处

于空白。因此 , 本文在系统梳理白菜耐热性生理基础

之上 , 重点整合了近年来在信号转导、转录调控、表

观遗传修饰及转录后调控等方面的研究进展 , 构建了

一个从表型到基因型的多维调控网络框架 , 在完善耐

热性评价体系的基础上 , 系统整合了已报道的耐热数

量性状位点(quantitative trait locus, QTL)及其潜在育种

价值。本研究填补了系统性分子机制与遗传育种实

践之间的关键环节 , 不仅为深入理解白菜耐热性提供

了全新的理论视角 , 也为开展高效、精准的耐热遗传

改良奠定了坚实的理论与资源基础。

1   白菜耐热性评价与基因定位
1.1   白菜耐热性评价指标与方法

不同白菜种质资源在长期进化过程中形成了

对高温胁迫的不同适应性 , 其耐热性差异显著。这

种差异不仅体现在表型特征上 , 还反映在生理生化

特性和分子调控机制之中 [10]。因此 , 建立科学、系

统的耐热性评价体系 , 有助于快速有效地筛选出耐

热种质资源。

从现有研究来看, 白菜幼苗耐热性鉴定的方法主

要有四种, 即田间自然高温鉴定法、种子发芽鉴定法、

人工模拟高温鉴定法 [11]和室内间接鉴定法 [12]。其中 , 
实验室间接鉴定法是目前应用最广泛的方法 , 其通

过测定与耐热性相关的生理生化指标来评估白菜的

耐热性。常用的指标包括细胞膜稳定性 (如电导率

法)[13]、抗氧化酶系统[如超氧化物歧化酶(superoxide 
dismutase, SOD)、过氧化物酶(peroxidase, POD)和过

氧化氢酶 (catalase, CAT)]活性 [14]、渗透调节物质 (如
脯氨酸和可溶性糖 )[15]、热激发蛋白活性 [16]、光系统

II最大光化学效率 (maximum photochemical efficiency, 
Fv/Fm)[17]和其他生理指标 (表1)。耐热性是一个由许

多因素控制的复杂性状。因此 , 需要一个生理指标和

统计分析方法相结合的综合评价体系去评价与鉴定 , 
目前通常采用多指标综合的方法来开展白菜耐热性

的评价。

植物耐热性评价最直观的方法是根据高温处

理后植株叶片的损伤程度即对其所受热害程度进行

量化分级 , 即热害指数。热害指数与白菜的耐热性

呈负相关 , 耐热性越强的品种热害指数越小 [18]。但

其易受主观因素和环境条件的影响, 因此, 需要结合

其他生理生化指标进行综合评价。为了更全面地
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评价植物的耐热性 , 多变量统计方法在耐热性研究

中得到广泛应用。多变量统计方法 (如隶属函数法、

主成分分析等 )能够对多种耐热指标进行综合分析 , 
该方法通过建立最优回归方程预测耐热性表现 , 从
而显著减少单一指标评价带来的偏差 [19]。这些方法

的综合运用, 减少了单一指标评价带来的偏差, 为后

续研究提供了可靠有力的理论和技术支持。

1.2   白菜耐热性基因的QTL定位

耐热白菜种质资源是耐热遗传分析的基础材

料 , 耐热性是一个复杂的数量性状 , QTL定位是鉴定

耐热基因的常用方法。然而 , QTL分析面临两个主要

挑战 , 表型鉴定和群体构建。虽然在一些研究中已经

使用了许多指标来评价耐热性 , 但很少有单一指标可

以直接用于衡量耐热性 , 只有少数指标适合用于进行

大规模筛选。目前用于研究白菜耐热性QTL的群体

主要是自然群体、F2代及重组自交系 (recombinant in-
bred line, RIL)等(表2)。 

随着基因组学和分子标记技术的发展 , 与耐

热性相关的关键基因和 QTL区域正在不断被挖

掘。最早能追溯到 2002年 , 郑晓鹰等 [30]采用单粒

传的方法从大白菜 (heading Chinese cabbage, HCC)
耐热品种 (177)和热敏感品种 (276)杂交后代获得遗

传性稳定的重组近交系群体 , 以此为材料用同工

酶、RAPD(random amplified polymorphic DNA)和
AFLP(amplified fragment length polymorphism)分子

标记技术鉴定了与大白菜耐热性数量性状相关的遗

传标记, 发现了9个与耐热性QTL紧密连锁的分子标

记, 这些标记对耐热性遗传的贡献率为46.7%。之后, 
于拴仓等[31]用不同生态型大白菜耐热自交系(177)和
热敏自交系 (276)为亲本进行杂交 , 挑选F2代并在苗

期进行耐热性表型鉴定 , 共检测到5个耐热性 QTL
位点, 它们分别位于3个连锁群上。

刘高峰 [32]利用耐热品种 (苏州青 )和热敏品种 (矮
脚黄)为亲本 , 构建F2分离群体 , 采用复合区间作图的

方法 , 分别在A01和A07两条染色体上鉴定到了两个

耐热性QTL。根据QTL定位的结果, 结合亲本在42 °C

表1   白菜种质资源耐热性评价指标汇总

Table 1   Summary of heat tolerance evaluation criteria for Chinese cabbage germplasms
类型

Type
指标

Index
评价

Evaluation 
文献

Reference

Agronomic trait
index

Leaf length
Leaf width
Leaf area

Exhibit significant individual variation and are easy to measure [20]

Heat damage index Can be used to roughly assess the degree of heat damage in plants, 
but is subjective 

[21]

Physiologicaland chemi-
cal index

MAD Serve as an important indicator reflecting differences in plant heat 
tolerance

[22]

H₂O₂ Indicate the extent of ROS (reactive oxygen species) accumulation 
under high-temperature stress

[23]

SOD, CAT, POD Their activity levels increase in response to heat stress [24]

SS, SP, Pro Key metrics for evaluating heat tolerance under high-temperature 
stress

[25]

Total Chl, Chla, Chlb,  
carotenoids

Reflect the photosynthetic capacity and antioxidant ability of Chinese 
cabbage under high-temperature stress

[26]

Relative EC A vital indicator for assessing plant cell membrane permeability [27]

Pn, Tr, Gs, Ci Changes in these parameters can reflect the plant’s photosynthetic ca-
pacity and water use efficiency, and are important for assessing heat 
tolerance

[28]

Fv/Fm Highly sensitive to heat stress [29]

MDA: 丙二醛; H₂O₂: 过氧化氢; SOD: 超氧化物歧化酶; CAT: 过氧化氢酶; POD: 过氧化物酶; SS: 可溶性糖; SP: 可溶性蛋白; Pro: 脯氨酸; Total 
Chl: 总叶绿素含量; Chla: 叶绿素a含量; Chlb: 叶绿素b含量; relative EC: 相对电导率; Pn: 净光合速率; Tr: 蒸腾速率; Gs: 气孔导度; Ci: 细胞间

CO₂浓度; Fv/Fm: 最大光化学效率。

MDA: malondialdehyde; H₂O₂: hydrogen peroxide; SOD: superoxide dismutase; CAT: catalase; POD: peroxidase; SS: soluble sugar; SP: soluble pro-
tein; Pro: proline; Total Chl: total chlorophyll; Chla: chlorophyll a; Chlb: chlorophyll b; relative EC: relative electrical conductivity; Pn: photosynthetic 
rate; Tr: transpiration rate; Gs: stomatal conductance; Ci: intercellular CO₂ concentration; Fv/Fm: maximum photochemical efficiency.
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高温下4 h和14 h的转录组差异表达基因, 特异性分析

了NAC转录因子的表达情况 , 进一步总结出了白菜

中EIN-NAC调控耐热性模型。此外 , XIN等 [33]将耐热

的菜心变种与中国不结球白菜 (Pak-Choi, PC)进行杂

交 , 然后通过自交和选择 , 构建了一个包含大量RILs
的群体用于全基因组模式分析和数量性状位点作

图 ,  基于无温差亚高温条件 (29 °C、16/8 h)下进行的

表型分析 , 研究鉴定出13个仅响应高温的QTL, 并最

终发现不结球白菜(PC)中BrJMJ18的过表达可以调节

BrFLC3的表达 , 并在高温下调节叶绿素生物合成 , 从
而增强其在热胁迫下的恢复能力。

上述研究不仅增进了我们对白菜耐热性遗传

基础的理解, 而且为培育耐热品种提供了科学依据。

随着研究的深入 , 未来有望通过分子育种技术培育

出更多耐热性优良的白菜品种 , 以应对气候变化带

来的挑战。

2   白菜耐热性的生理机制
2.1   抗氧化调节

研究发现 , 植物通过激活抗氧化系统缓解高温

诱导的氧化应激损伤。热胁迫导致活性氧 (reactive 
oxygen species, ROS)水平显著升高, ROS既是胁迫信

号的重要触发因子 , 也是损伤细胞的主要因子。过

量的ROS会引发膜脂过氧化、蛋白质变性及DNA
损伤 , 从而影响细胞的正常功能 [34]。植物通过调控

抗氧化酶系 , 如SOD、CAT、抗坏血酸过氧化物酶

(ascorbate peroxidase, APX)和POD等的表达来维持

细胞内的氧化还原平衡 , 从而减轻氧化应激对细胞

结构和功能的损害 [35]。在高温胁迫下 , 不同白菜品

种的POD、CAT等氧化酶活性大致呈现先升高后下

降的趋势。其中 , 耐热品种的氧化酶活性变化幅度

较大 , 表现为增幅更显著 , 降幅相对较小 , 相比热敏

品种具有更强的抗氧化能力 [24]。由热胁迫激发的抗

氧化酶系统是白菜抵御高温胁迫的重要机制。抗

坏血酸–谷胱甘肽 (ascorbate-glutathione, AsA-GSH)
循环是植物体内重要的抗氧化防御系统 [36], 在高温

条件下 , AsA-GSH循环通过清除活性氧来减轻植物

的氧化损伤。APX、单脱氢抗坏血酸还原酶 (mono-
dehydroascorbate reductase, MDHAR)、脱氢抗坏血

酸还原酶 (dehydroascorbate reductase, DHAR)和谷胱

甘肽还原酶 (glutathione reductase, GR)是AsA-GSH
循环中的关键酶 , 它们在ROS解毒中发挥着至关重

要的作用 [37]。白菜的耐热品种 (金梅 J7)和热敏品种

(三月慢 S16)的转录组分析显示 , 谷胱甘肽合成酶

(glutathione synthase 2, GSH2)基因表达在耐热品种

中显著上调 , 并且热胁迫后 , 在过氧化物酶体异柠檬

酸脱氢酶 (NADP+-dependent isocitrate dehydrogenase, 
NADPH)转化为NADP+和GSH转化为GSSG(oxidized 
glutathione)过程中, 细胞分裂蛋白激酶D1同源物(cy-
tosolic isocitrate dehydrogenase, CICDH)、 脱氢抗坏血

酸还原酶3(dehydroascorbate reductase 3, DHAR3)和
EMB2360的表达水平显著上调 , 上述现象表明 , 谷胱

甘肽途径对热应激有反应 , 并在白菜耐热性中发挥

重要作用[38], 此外, 研究还发现, 在耐热白菜(苏州青)
中沉默BcMDHAR2后 , 植株中AsA含量下降 , SOD活

性显著升高 [39], 说明单脱氢抗坏血酸还原酶2(mono-

表2   白菜耐热性状QTL位点

Table 2   QTL loci of heat tolerance trait in Chinese cabbage
群体

Population
亲本背景

Parental background
标记类型

Marker type
QTL数量

Number of QTLs
染色体

Chromosome
文献

Reference

Natural popula-
tion

Heat-sensitive (Chiifu)×heat-tolerant 
landrace

SNP 57 A03, A04, A05, A07, A09, 
A10

[34] 

F2 population Heat-tolerant inbred line (177)×heat-
sensitive inbred line (276)

AFLP and RAPD 5 Ht-1, ht-3 and ht-5 [31] 

F2 population Heat-tolerant inbred line (Par)×heat-
sensitive inbred line (PC)

SNP 13 A05, A06, A07, A09, A10 [33] 

RIL (recombinant 
inbred line)

Heat-tolerant inbred line (177)×heat-
sensitive inbred line (276)

Isozyme, RAPD 
and AFLP

9 On five linkage groups [30] 

F2 population Heat-tolerant (OY-42)×heat-sensitive 
(GP-54)

SNP 5 A03 [19]

F2 population Heat-tolerant (Suzhouqing)×heat-
sensitive (Aijiaohuang)

SNP 57 A01, A07 [32] 
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dehydroascorbate reductase 2, MDHAR2)表达量降低

后, 植株体内的SOD活性被激活, 相关基因表达水平

上升 , 这进一步表明ASA-GSH循环在白菜耐热性中

的重要性。

2.2   渗透调节

研究结果表明, 在高温胁迫下, 植物细胞会通过

主动调节细胞内的渗透势来维持水分平衡、膨压和

代谢活性 , 从而缓解胁迫带来的脱水效应和离子失

衡 [38]。脯氨酸和可溶性蛋白质是植物渗透调节的重

要物质 , 在应对高温胁迫时发挥关键作用 [39]。在大

白菜研究中, 耐热株系(268)和热敏株系(334)在40 °C
热胁迫过程中 , 株系 (268)的脯氨酸含量和可溶性蛋

白水平随着时间的延长一直上升 , 并且对比热敏材

料显著升高 [40], 推测脯氨酸表达以及可溶性蛋白水

平可能与高温胁迫的适应有关。另外 , 在对两个天

然开花的普通白菜进行综合转录组分析时 , 发现在

耐热品种 (Youlu-501)中的可溶性蛋白表达水平较高 , 
且其MDA含量相对较低 , 推测可溶性蛋白可能通过

减缓膜损伤 , 帮助维持细胞的功能。同时 , 发现其叶

片内与热应激相关的基因表达增强 [41], 这可能与可

溶性蛋白和脯氨酸的积累有关。

2.3   光合作用

光合结构对高温胁迫尤为敏感 , 在面对高温胁

迫时 , 其光合作用特征通常表现为叶片的净光合速

率下降 , 同时呼吸作用增强。这一变化导致植物体

内有机物的消耗速度加快 , 而合成速度则减缓。此

外 , 高温胁迫还会对叶绿体的结构造成损害 [19]。在

受到38 °C/25 °C(昼 /夜 )高温时 , 与耐热型白菜品种

(Shanghai’in, SHI)相比, 热敏品种(矮脚黄)在高温胁迫

下出现净光合速率 (net photosynthetic rate, Pn)和气孔

导度(stomatal conductance, Gs)下降, 蒸腾速率(transpi-
ration rate, Tr)降低 , 而胞间CO₂浓度 (intercellular CO₂ 
concentration, Ci)升高[42], 同时, 在受到高温胁迫时, 白
菜会通过调节光合作用色素的比例来维持光系统稳

定性。在受到热胁迫后 , 耐热白菜 (Lvxia, LX)中的叶

绿素a、叶绿素b等含量下降 , 类黄酮含量上升 [27], 这
可能与高温破坏叶绿体的结构 , 降低光系统的稳定性

有关。

在高温胁迫下 , 植物光合系统 (photosystem II 
PSII)作为光反应的关键组分, 其功能稳定性最易遭受

破坏。当遭遇高温逆境时 , PSII反应中心易发生可逆

性失活或不可逆结构损伤 [43]。这一过程可通过叶绿

素荧光参数的变化进行量化评估。具体表现为基础

荧光值 (fundamental chlorophyll fluorescence level, Fo)
的显著上升反映类囊体膜结构损伤程度[44]。而Fv/Fm
的下降则指示PSII原初光能转化效率的降低 [45], 二者

协同表征光合结构的受损状态。上述指标的变化为

评估白菜耐热性提供了重要的生理依据。

研究发现 , 外源预处理可能增强植物的光保护

机制。以小白菜 (抗热606)为研究对象 , 经NaCl预处

理的植株在25 °C以上高温环境中 , 其PSII活力、净

光合速率及Fv/Fm值较对照组显著提高, 同时伴随Fo
值的降低 [46]。这一现象可能源于盐诱导的光保护机

制 , 经过盐处理的植株 , 通过增强其自身的非光化学

淬灭能力 , 有效耗散过剩光能 [47], 从而维持叶绿体超

微结构完整性 , 减轻高温引发的光抑制损伤。其研

究表明, 外源NaCl处理通过维持Fv/Fm值和降低Fo值
的双重效应 , 显著提升了小白菜在高温胁迫下的光

能利用效率。

2.4   细胞膜热稳定性

细胞膜是耐热性的重要屏障。在高温胁迫条件

下 , 植物的细胞膜会受到氧化损伤 , 其中 , 不饱和脂

肪酸易发生自由基反应 , 进而导致膜脂过氧化。该

过程中积累的脂质过氧化物会破坏细胞膜和亚细胞

器膜的结构完整性, 从而影响植株的正常功能, 最终

导致植物生长受阻 [48]。膜脂过氧化的一个重要指标

是丙二醛(malondialdehyde, MDA), 其含量可反映细

胞膜受损程度 [49]。高温胁迫会引起MDA含量升高 , 
并伴随细胞膜通透性增强、电解质外渗加剧 , 使植

株耐热性下降 [36]。耐热型白菜品种 (苏州青 )与热敏

品种 (矮脚黄 )在相同高温胁迫条件下 , 其相对电导

率和MDA含量均随温度的升高而升高 , 但耐热型白

菜MDA含量上升幅度更小 [50], 表明其细胞膜具有较

强的稳定性, 从而对热胁迫具有更强的抵抗力。

综上所述 , 白菜作为我国重要的蔬菜作物 , 其
生长发育和产量易受高温胁迫的严重影响 , 为应对

这一挑战 , 白菜进化出一系列复杂且相互关联的生

理生化机制来增强其耐热性。

3   白菜热胁迫的响应机制
在高温胁迫下 , 白菜通过高度协同的分子调控

网络实现对热胁迫的感知与适应 [51]。该响应始于细

胞膜及胞内传感器对温度变化的识别, 从而触发Ca²⁺、
ROS和MAPK等信号分子的级联传递 , 形成应激反应
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的初始信号 [52]。这些上游信号进一步激活关键转录

因子(如HSF、WRKY、NAC和MYB), 通过特异性结

合顺式作用元件, 启动热响应基因的转录重编程[53]。

这一转录调控过程同时受到表观遗传机制 (如
DNA甲基化、组蛋白修饰及非编码RNA)的动态调

节 , 并在转录后层面经历mRNA剪接、稳定性调控

和翻译效率精细控制等关键环节 , 实现对基因表达

的多层次调控 [54]。最终 , 通过诱导热激蛋白的分子

伴侣功能维持蛋白质稳态 , 并通过增强抗氧化酶系

统(如POD、SOD)的活性来减轻氧化损伤。同时, 热
胁迫通过促进渗透调节物质 (如脯氨酸 )的合成与积

累 , 维持细胞渗透平衡与水分稳态 [55]。这些机制共

同构成了白菜应对高温胁迫的综合性适应策略。

3.1   信号转导

植物通过一系列信号通路对环境逆境 (例如环

境温度变化 )做出反应 , 植物通常具备4种发达的传

感器机制触发热应激反应 , 包括质膜通道、细胞核

的组蛋白传感器、胞质溶胶以及存在于内质网中的

两个未折叠蛋白质传感器 [56], 这些传感器感知热胁

迫后 , 会激活信号转导通路 , 并通过二级信使 [包括

钙离子 (Ca²⁺)、MAP激酶 (除肌醇磷酸酶外 )、ROS
及植物激素]进行信号解码 [57]。在这一过程中 , 质膜

Ca²⁺介导的信号转导、ROS积累及相关级联反应在

内质网和叶绿体中发挥重要作用 , 最终触发植物的

热胁迫响应[58]。

3.1.1   热胁迫信号感知与早期事件      高温胁迫信

号首先被质膜及胞内热感受器感知。目前 , 基于拟

南芥等模式植物的研究, 已鉴定出数类热感受器, 如
通过构象变化感知温度的光敏色素B、能够发生温

度依赖性相分离的ELF3蛋白、其mRNA本身可作

为温度计的PIF7, 以及介导热信号膜转导的磷脂酶

D(phospholipase D, PLD)和环核苷酸门控通道 (cy-
clic nucleotide-gated channels, CNGCs)等[59]。研究表

明 , 在大白菜基因组中存在这些热感受器的同源基

因(如BrPLD家族), 且部分成员在热胁迫下呈现差异

表达[60], 同时, 大白菜中已鉴定出多个CNGCs家族成

员, 它们与拟南芥同源蛋白具有相似的结构特征[61]。

然而 , 这些同源基因在白菜中是否承担直接的温度

感知功能, 尚缺乏直接的实验证据。

在感知热信号后 , 胞内第二信使系统被迅速激

活 , 形成应激反应的初始信号。在植物热胁迫的早

期感知中 , 细胞膜通常被认为是最先响应温度变化

的部位 [62]。虽然在白菜中尚缺乏对此过程的直接实

验证据, 但已有转录组学研究揭示, 高温处理可诱导

钙依赖性蛋白激酶 (calcium-dependent protein kinas-
es, CDPKs)和钙调蛋白类蛋白(calmodulin-like pro-
teins, CMLs)的表达上调 , 提示Ca²+信号在其热应答

网络中发挥核心作用 [63]。同时 , 高温破坏光合与呼

吸代谢平衡, 导致叶绿体和线粒体中活性氧(ROS)积
累。在白菜中 , 生理检测数据表明高温会引起H2O2

与丙二醛 (MDA)含量升高 , 并伴随叶绿素荧光参数

下降 , 且转录组中SOD、CAT、APX等抗氧化酶基

因表达同步增强 [64]。这些结果共同表明 , 白菜的热

胁迫感知与信号转导机制可能遵循 “膜感知 -Ca2+信

号 -ROS介导 ”的典型模式 , 但这仍需通过分子与细

胞水平的实验证据进一步验证。

3.1.2   Ca2+/ROS信号的级联放大      高温胁迫触发的

胞内Ca²⁺瞬变是激活下游信号网络的初始事件。在

白菜中 , 这一过程的分子细节尚待完整解析 , 但多项

独立的组学证据共同勾勒出一个保守信号模块的轮

廓。目前 , 多项转录组的分析结果证实 , 高温胁迫能

同时诱导白菜中钙依赖蛋白激酶 (CDPKs)与MAPK
级联通路中多个组分基因的上调表达 [65-66]。这一共

表达模式提示 , CDPKs与MAPK通路共同构成了白

菜热应答信号放大环节的核心。尽管在模式植物中 , 
CDPK激活特定MAPK级联的案例已被报道 [67], 为
“Ca²⁺-CDPK-MAPK”级联假说提供了理论依据, 然而

在白菜内 , 二者之间是否存在直接的磷酸化调控及

其具体的功能联系, 仍有待进一步的实验验证。

3.1.3   转录因子与效应基因的激活      信号传递的最

终结果是热激蛋白 (HSPs)及抗氧化系统的转录激活。

在白菜中 , 热激转录因子 (HSFs)是这一过程的关键调

控因子[68]。全基因组分析鉴定到至少30个BrHSF成员, 
其中 , BrHSFA2、BrHSFA7等在高温胁迫下显著高

表达 [69]。这些HSFs能够识别热激元件(heat shock ele-
ment, HSE), 直接激活HSP基因的转录。除HSF外, 其
他转录因子家族也参与对高温胁迫响应的精细调控。

WRKY22在不结球白菜 (non-heading Chinese cabbage, 
NHCC)中被证实通过促进CAT基因的表达 , 增强植株

的ROS清除能力, 从而提升耐热性[70]。

综上所述 , 现有研究初步描绘出白菜响应高

温胁迫的多层级信号网络框架 , “膜感知 -Ca²⁺/ROS-
MAPK级联–转录因子激活–效应蛋白表达 ”的多层

级网络, 为耐热分子机制研究提供了基础。
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3.2   转录调控

在白菜高温胁迫应答过程中 , 多个转录因子家

族通过复杂的调控网络协同发挥作用。HSF-HSP
分子模块构成核心调控轴线 , 直接参与蛋白质折叠

稳态的维持 ; NAC、WRKY等家族主要通过调控活

性氧清除系统和抗氧化酶表达维持细胞氧化还原平

衡 ; MYB、AP2/ERF家族则参与次生代谢产物合成

和激素信号转导途径。

3.2.1   HSF家族      热激转录因子(HSF)家族在热应

激响应中起核心调控作用。该家族蛋白通过保守的

DNA结合域识别热激元件 (HSE, 序列5ʹ-nGAAn-3ʹ), 
并在热激条件下由非活性寡聚体构象转变为具有

功能的三聚体形式 , 从而启动下游热激蛋白基因的

表达 [71]。白菜全基因组分析鉴定到约30个BrHSF成
员, 它们分属HSFA、HSFB与HSFC 3个亚家族, 其中, 
HSFA类在转录激活中最为关键 [72]。在表达模式上 , 
BrHSFs在热胁迫中表现出显著高表达。研究表明 ,  
BrHSF16在高温胁迫下被诱导表达, 并通过调控小热

激蛋白参与应对热胁迫 , 异源过表达BrHSFA16的拟

南芥植株在热处理下表现出更高的存活率 [73]。此外, 
BrHSFA7和HSFB2A等基因表达在极端高温下也上

调, 并与HSP90蛋白积累相一致[74]。系统进化分析显

示 , 与拟南芥相比 , 白菜HSF家族在进化过程中发生

了明显的基因扩张 , 部分成员在表达模式和功能上

出现分化 , 这可能与其对复杂环境的适应性进化有

关[75]。

3.2.2   HSP家族      热激蛋白 (HSP)家族作为热激转

录因子的主要效应分子 , 在蛋白质稳态维持中发挥

关键作用。根据分子量大小 , HSP家族可分为sHSP、
HSP60、HSP70、HSP90和HSP100等亚家族[76]。不结

球白菜小分子量热激蛋白基因BcHSP受高温强烈诱

导表达 , 且在叶片中表达量最高 [77]。同时 , 关于大白

菜的比较转录组学研究表明: 在高温胁迫下, HSP20和
HSP70亚家族成员在耐热品种中呈现显著上调表达

特征 , 而多数HSP90成员则以下调表达响应 [78]。这种

差异化的表达模式提示不同亚家族在热响应中具有

功能分工 , 其中耐热品种表现出更强的内质网蛋白加

工能力。从生理功能上看 , 这些HSP成员通过其分子

伴侣活性 , 共同致力于防止热变性蛋白的错误聚集、

协助其重新折叠 , 从而稳定细胞膜结构、保护光合器

官, 最终赋予植株更强的耐热性[79]。

3.2.3   NAC家族      NAC基因家族作为植物特有的

关键调控枢纽 , 其成员在非生物胁迫应答中发挥核

心作用。该家族基因所编码的蛋白通常具备典型的

模块化结构 : 其N-端为高度保守的NAM结构域 , 负
责识别并结合靶基因启动子中的特定顺式作用元件

(如CATGTG); 而C-端则通常为高度可变的转录调控

区域 , 该区域的结构差异决定了蛋白功能的多样性 , 
使其能够行使转录激活或抑制功能 [80-81]。研究发现, 
白菜BrNAC019能够直接结合铜锌超氧化物歧化酶

和过氧化氢酶基因启动子区域 , 上调其表达水平。

转基因拟南芥过表达BrNAC019后, 在高温胁迫下超

氧化物歧化酶和过氧化氢酶活性显著提高 , 过氧化

氢积累量减少 , 植株存活率提升 [82]。表达模式分析

表明 , BrNAC019在根系和叶片中具有不同的表达特

性 , 提示其在不同组织中可能通过不同的调控机制

参与热应激反应。

3.2.4   WRKY家族      WRKY基因家族是一类重要

的植物特异性转录因子基因家族 , 其成员编码的

蛋白通过保守的WRKYGQK结构域识别W-box顺
式作用元件 (TTGACC/T), 从而激活或抑制热应激

相关基因的转录 [83]。不结球白菜热胁迫可迅速诱

导BcWRKY23和BcWRKY25表达 , 形成BcVQ11A-
WRKY23-WRKY25调控模块。该模块通过激活苯

丙氨酸解氨酶基因促进木质素合成 , 从而增强植株

的耐热性[84]。尽管针对白菜WRKY基因家族在高温

条件下的研究有限 , 但来自其他物种的证据为其功

能研究提供了重要参考, 如芍药PlWRKY31通过维持

活性氧稳态缓解热胁迫 [85], 未来可结合基因编辑等

手段验证白菜关键WRKY基因的功能。

3.2.5   MYB家族      MYB转录因子家族是植物中规

模最大且功能最广泛的转录因子家族之一 , 其成员

通过保守的MYB DNA结合结构域识别特定顺式元

件 , 从而调控一系列与生长、代谢和逆境适应相关

的基因 [86]。转录组学研究表明 , 多个BrMYB基因在

高温处理后呈现显著上调表达 , 提示其在热应答过

程中具有潜在作用 [8]。功能研究发现 , BrMYB28的
过表达可提高叶片脯氨酸积累量和抗氧化酶活性 , 
从而增强植株对热胁迫的耐受性 [87]。MYB家族中

这部分响应高温的成员包含热应答元件 (HSE)和脱

落酸(abscisic acid, ABA)响应元件, 这表明该家族可

能通过介导抗氧化代谢与激素信号途径的调控 , 在
耐热性形成过程中发挥重要作用。尽管目前对白菜

MYB因子的直接功能解析仍然有限 , 但结合拟南芥
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等模式植物的研究证据 [88], 推测MYB家族很可能在

维持细胞稳态、调节次生代谢和信号转导等方面发

挥关键作用 , 这为深入理解其在耐热调控中的分子

机制提供了方向。

3.2.6   AP2/ERF家族      AP2/ERF家族通过保守的

AP2结构域特异性结合 DRE/CRT元件 (核心序列

GCCGAC), 在植物非生物胁迫应答中发挥关键作

用 [89]。在结球白菜中 , 对过表达株系 BrDREB2A
基因的启动子序列的分析结果显示 , BrDREB2A
基因启动子区域包含多个热响应元件 , 其可能作

为早期响应因子参与热应激 [90]。目前更深入的

机制研究在其他物种中取得了突破。在水稻中发

现 , ERF74/ERF77/ERF108/ERF125等AP2/ERF家
族成员受热诱导表达 , 它们通过形成层级式的调

控网络 , 直接激活下游热激转录因子 (如HsfA2c)
及热激蛋白 (HSPs)的表达 , 从而显著增强植物的

耐热性 [91]。高温胁迫应答是由多转录因子家族协

同调控的复杂过程。除 AP2/ERF家族外 , bZIP、
bHLH等家族成员也被证实参与其中 , 它们分别调

控未折叠蛋白应答、代谢重编程及激素信号转导

等特定分支通路 [64]。白菜的比较转录组学研究进

一步表明 , 这些转录因子家族在热胁迫后普遍呈

现差异表达 , 共同构成了一个精细而高效的热应

答转录调控网络(图1)。
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在植物耐热性调控中, 白菜通过多层次分子与生理机制协同响应高温胁迫。高温信号首先被膜上热感受器感知, 激活钙离子内流, 启动CDPK
和MAPK等信号级联反应, 进而调控HSF、WRKY、NAC及MYB等转录因子表达, 形成热响应调控网络。HSF作为核心调控元件, 诱导热激蛋

白表达以维持蛋白质稳态; WRKY整合Ca²⁺与ROS信号, 调控抗氧化与热保护基因表达; NAC与MYB则参与ABA信号转导及膜稳定性维持。在

生理层面, 高温引发活性氧积累, 激活由SOD、CAT、POD和抗坏血酸–谷胱甘肽循环等组成的抗氧化系统, 以维持氧化还原稳态。同时, 光合

效能下降, 渗透调节物质如脯氨酸和可溶性糖积累以稳定细胞结构, ABA介导的气孔关闭则有助于减少水分流失, 共同增强植株在高温下的适

应能力。

In the regulation of heat tolerance in Chinese cabbage, the plant responds to high-temperature stress through coordinated multi-layered molecular and 
physiological mechanisms. The high-temperature signal is first perceived by membrane-localized thermosensors, which activate calcium influx and 
initiate signaling cascades involving CDPKs and MAPKs. These kinases further regulate key transcription factors such as HSFs, WRKYs, NACs, and 
MYBs, forming a comprehensive heat-responsive regulatory network. Among these, HSFs act as central regulators by inducing the expression of heat 
shock proteins to maintain proteostasis. WRKY transcription factors integrate calcium and ROS (reactive oxygen species) signaling to modulate anti-
oxidant and thermoprotective genes. NAC and MYB transcription factors participate in ABA signal transduction and contribute to membrane stability. 
At the physiological level, high temperature triggers the accumulation of ROS, activating an antioxidant system composed of SOD, CAT, POD, and the 
AsA-GSH (ascorbate-glutathione) cycle to maintain redox homeostasis. Concurrently, photosynthetic efficiency declines, while osmoprotectants such 
as proline and soluble sugars accumulate to stabilize cellular structures. ABA-mediated stomatal closure helps reduce water loss, collectively enhancing 
the plant’s adaptive capacity under high-temperature stress.

图1   白菜耐热的机制模型(根据参考文献[92]修改)
Fig.1   Mechanisms of heat tolerance in Chinese cabbage (modified from the reference [92])



3270 · 综述 ·

3.3   白菜响应高温胁迫的表观遗传调控

植物通过高度保守的表观遗传机制调节其生

长和发育 , 以应对各种生物和非生物胁迫 [93]。表观

调控因子在植物热适应特别是在热胁迫中具有重要

作用。热胁迫介导的表观遗传调控包括组蛋白化学

修饰 (如乙酰化、甲基化、磷酸化 )、DNA甲基化修

饰以及非编码RNA和染色质重塑 , 它们改变了胁迫

后的表观遗传机制[94], 以协助植物适应环境条件。

3.3.1   DNA甲基化      DNA甲基化在基因表达调

控、外源基因防御、个别基因表达模式的遗传等

途径中起着重要的作用 [76]。生物和非生物逆境胁

迫均可导致DNA甲基化的变化 , 从而产生表观遗传

变异 [95]。在相关热胁迫研究中发现 , 在不结球白菜

(Suzhouqing)基因组中CG(cytosine-guanine dinucleotide 
context)、CHG(cytosine-H-G trinucleotide context)和
CHH(cytosine-H-H trinucleotide context)的甲基化水平

分别为39.30%、15.38%和5.24%, 且在热胁迫下这些

甲基化模式会发生变化。特别是在转录起始和终止

区域附近的甲基化与基因沉默相关 [96]。此外, 热胁迫

下的差异甲基化区域与基因表达差异相关, 表明DNA
甲基化可能是热胁迫下基因表达调控的关键因素。

另外, 在高桂珍等[97]的研究中, 在热胁迫下, 白菜型油

菜种子的全基因组DNA甲基化水平明显降低, 尤其是

去甲基化现象更为明显。耐热品种在热胁迫中表现

出更多的去甲基化 , 而不耐热品种则表现出更多的甲

基化, DNA甲基化与白菜的耐热性密切相关[98]。这两

种截然不同的动态过程 (图2), 共同揭示了DNA甲基

化与白菜耐热性的密切关联。

3.3.2   组蛋白共价修饰      组蛋白可以通过甲基化、

乙酰化、泛素化、磷酸化和泛素化进行翻译后修饰。

这些修饰可以改变组蛋白N-端尾部暴露的氨基酸 , 
进而改变DNA组蛋白相互作用并干扰蛋白质结合

位点[80], 近期研究发现, BrJMJ18编码的H3K36me2/3 
Jumonji去甲基化酶能重塑基因组的H3K36甲基化

模式。耐热白菜变种菜心 (Brassica rapa var. para-
chinensis)的BrJMJ18等位基因 (BrJMJ18Par)以温度

依赖性方式影响开花时间和植物生长。在常温下 , 
BrJMJ18Par直接结合在BrFLC3基因座上, 通过去除

H3K36me2/3修饰以抑制BrFLC3表达 , 从而促进开

花; 而在高温胁迫下, BrJMJ8自BrFLC3染色质解离, 
进而解除其表达抑制 , 转而调控叶绿素合成和细胞

分裂 , 抑制过早开花的同时促进营养生长。这种温

度依赖的调控机制使得BrJMJ18Par在常温下不影

响植物正常生长 , 而在高温下增强了植株的耐高温

性 [32]。研究结果为提高植物对极端环境的耐受性提

供了新的思路。

3.4   转录后调控机制

植物在应对高温胁迫时 , 除了转录水平的调控

外 , 转录后调控机制也在调控基因表达方面发挥着

重要的作用, 包括可变剪接、非编码RNA调控等。

3.4.1   非编码RNA在白菜高温响应中的转录后调

控作用      在植物应对高温胁迫的过程中 , 非编码
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在模式植物中, DRM2、MET1与CMT接力将胞嘧啶甲基化为5mC, 抑制转座子活性并介导基因沉默; ROS1、DME、DML2等去甲基化酶随即

擦除5mC, 重启基因表达, 二者动态维系基因组稳定。

In model plants, DRM2, MET1 and CMT sequentially methylate cytosine to 5mC, anchoring transposons and silencing genes; ROS1, DME and DML2 
demethylases promptly erase 5mC to reactivate gene expression, their dynamic balance safeguarding genome stability.  

图2   甲基化过程(根据参考文献[99]修改)
Fig.2   The methylation events (modified from the reference [99])
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RNA作为转录后调控的重要执行者 , 通过精细调

控基因表达网络参与耐热性建立。主要的非编码

RNA包括微小RNA(microRNA, miRNA)、长链非

编码RNA(long non-coding RNA, lncRNA)以及环状

RNA(circular RNA, circRNA)[100], 其调控机制呈现多

层次和复杂性。

miRNA通过靶向切割 mRNA或抑制翻译 , 
在热胁迫响应中发挥核心作用。YU等 [101]在不

结球白菜中的研究首次系统鉴定了高温响应性

miRNA; 通过小RNA测序结合Northern blot和qRT-
PCR验证 , 发现miR398和miR156等保守miRNA
在热处理后表达上调 , 并进一步证实其靶标如铜

锌超氧化物歧化酶 (zinc superoxide dismutase 1, 
CSD1)和 SPL家族转录因子的表达受到抑制。这

一结果不仅明确了 miRNA在白菜热应答中的表

达模式 ,  还通过靶基因验证揭示了其通过调控

氧化稳态与发育转换影响耐热性的分子通路。 
    后续研究进一步发现 , miRNA的功能可能受到

上游非编码RNA的调控。白菜中miR398天然反义

转录本 (NAT398)可与pri-miR398形成双链结构 , 促
进其降解 , 从而抑制miR398的生物合成。过表达

NAT398的植株表现出miR398水平下降和热敏感性

增强, 反之则耐热性提高[102]。这表明miRNA自身的

表达也受到转录后机制的精细控制。

除miRNA外, 其他非编码RNA及转录后调控机

制在白菜热胁迫响应中的作用也逐渐受到关注。在

长链非编码RNA方面 , WANG等 [103]在不结球白菜

中进行热处理下实现了全基因组水平的系统性鉴

定 , 发现了9 687条新型 lncRNA, 并通过共表达网络

预测了它们与miRNA或mRNA的潜在互作关系 , 为
后续功能研究提供了宝贵的数据基础。然而 , 这些

lncRNA的具体调控功能多基于生物信息学预测 , 仍
需遗传学实验进行最终验证。但这是当前白菜中 
lncRNA与热胁迫关系的主要实证依据之一。

在其他植物如水稻中的研究提示 , lncRNA可

能通过构成复杂的 ceRNA(competitive endogenous 
RNA)网络 , 在多种非生物胁迫响应中发挥保守的调

控作用 [104]。环状RNA是一种具有共价闭合环状结

构的非编码RNA, 对于非编码RNA在白菜耐热性中

的研究目前仍较为有限 , 相关认知多基于其在其他

物种中的作用机制和初步的转录组数据 , 关于白菜

内非编码RNA的具体功能尚需进一步探索。

3.4.2   可变剪接的调控作用      在转录后调控的另

一层面—可变剪接方面 , 已有研究提示其可能参

与白菜的热胁迫响应。YOON等 [105]在对BrSR基因

家族进行研究时指出 , 在热胁迫等多种逆境条件下 , 
BrSR经历可变剪接作用的变化 , SR蛋白本身是剪接

机制的核心组分 , 其剪接模式的变化可能广泛影响

下游众多基因的成熟mRNA结构 , 这为揭示白菜通

过转录后调控适应环境变化提供了一个潜在机制。

不过, 当前研究多聚焦于特定基因家族, 而在全基因

组水平上对热胁迫诱导可变剪接及其功能后果的系

统解析尚待深入开展。

白菜响应高温胁迫的分子机制研究已形成从

信号感知到生理适应的完整调控框架。这一多层级

网络起始于细胞膜和细胞器对温度变化的感知 , 通
过Ca²⁺-ROS-MAPK信号级联将胁迫信号传递至细

胞核。在信号转导的基础上 , 多个转录因子家族协

同调控下游基因表达。HSF家族直接激活热激蛋白

基因 , 而NAC、WRKY等家族则通过调控抗氧化系

统和代谢途径增强耐热性。这一转录调控网络受到

表观遗传机制的精细调节, 同时, 转录后调控层面通

过非编码RNA和可变剪接等机制进一步微调基因表

达[3]。

未来研究应着重整合多组学方法与分子生物学

手段 , 系统解析各调控层次间的交叉互作 , 并利用基

因编辑技术验证关键调控元件的功能。特别值得关

注的是表观遗传记忆的形成机制及其育种应用价值 , 
这为培育具有持续耐热性的白菜品种提供了新的研

究方向。多学科方法的融合将推动我们对白菜耐热

性分子机制的深入理解 , 为应对全球气候变化下的

蔬菜安全生产提供理论支撑和基因资源。

4   小结与展望
全球变暖对农业生产构成重大挑战。气候变化

引起的高温胁迫对作物生长的各个阶段都有强烈的

负面影响 [4]。提高白菜对高温的耐受性将是维持其

稳定生产的必然途径。因此 , 必须确定白菜耐热性

的关键生理与分子标志物、阐明该性状的遗传调控

网络、挖掘优异的耐热种质资源 , 并定位耐热相关

的QTL与分子标记 , 以加快耐热品种的遗传改良与

育种进程。

总体而言 , 白菜耐热性研究仍滞后于拟南芥等

模式植物及番茄等园艺作物 , 尤其在关键耐热基因
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的自然等位变异挖掘与正向遗传学基因功能研究方

面存在明显不足。目前 , 白菜中已报道的耐热相关

基因多通过转录组筛选与功能验证获得。这一现

状要求研究领域在多个层面协同突破 : 包括建立标

准化、高通量的耐热表型鉴定平台 , 明确不同生育

阶段耐热性评价的关键生理指标 (如细胞膜稳定性、

Fv/Fm、抗氧化酶活性等 ), 系统性地从种质资源中

鉴定具有育种应用价值的耐热单倍型 , 并构建适应

高温遗传解析的专用遗传群体。

白菜耐热性是由多个基因控制的数量性状 , 连
锁分析与关联分析是鉴定白菜耐热相关基因的必

要手段。然而 , 当前研究仍面临诸多挑战 : 多数已

报道的耐热QTL分辨率较低 , 其精细定位仍处于初

步阶段 [31-34]。此外 , 许多QTL基于F₂群体进行定位 , 
其结果在不同遗传背景下重复性差 , 限制了跨群

体的验证与应用。采用RIL、BIL(backcross inbred 
line)、DH(doubled haploid)或MAGIC(multi-parent 
advanced generation inter-cross)等高级遗传群体虽

能有效提高定位精度与稳定性 , 但其构建周期长、

成本高。近年来 , 基于染色体消除的单倍体诱导等

新型技术体系的建立 , 为加速此类群体的构建提供

了可行路径。此外 , 连锁分析所能捕获的遗传变异

范围有限 [106], 而利用自然群体开展全基因组关联分

析 , 则有望在全基因组尺度上系统挖掘耐热相关等

位基因的自然变异 , 为耐热性遗传改良提供更为丰

富的基因资源。

在实际生产中 , 高温常与高湿并存 , 形成的湿

热复合胁迫对白菜构成更严峻挑战。研究表明 , 环
境温度升至30~35 °C且相对湿度维持在80%~100%
极有利于病原菌滋生 , 可导致不结球白菜软腐病的

发病率和病情指数达到100%[107]。这种高温高湿环

境不仅直接胁迫植株正常生长 , 还会改变其形态结

构(如增大叶片气孔开度、改变角质层透性), 从而显

著加重霜霉病、软腐病等病害的发生。这揭示了白

菜耐热性研究必须从单一的 “耐高温 ”性状 , 转向对

“湿热胁迫抗性”这一复合性状的遗传解析。

鉴于耐热性状的遗传复杂性 , 传统育种方法在

白菜耐热品种选育中效率有限。因此 , 以基因组选

择为代表的分子设计育种策略 , 被视为实现耐热性

遗传改良的更有效途径。此外 , 通过反向遗传学方

法 , 研究人员已鉴定出多个参与白菜热胁迫响应的

关键基因 , 这些基因为耐热性的基因工程改良提供

了潜在靶点。CRISPR/Cas9基因编辑技术的成熟与

应用, 为白菜耐热育种提供了新的工具; 该技术可通

过编辑负调控因子或关键启动子区域以快速创制耐

热新种质。此外 , 对具有优异耐热性的野生白菜近

缘种进行驯化 , 为突破栽培种遗传基础、直接利用

野生资源提供了可替代的方案。随着上述新型技术

工具的不断整合与应用 , 白菜耐热性的机制解析与

品种选育进程加快 , 从而为产业应对高温胁迫提供

理论和技术支撑。
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