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温度胁迫是农作物生长发育过程中最常见，

同时也是影响最严重的逆境因子之一。大部分植

物生长的合适温度为 15~28 ℃，高于或低于此范
围的环境温度均不利于农作物生长。高温胁迫对

农作物的影响往往体现在产量下降和品质降低两个

方面。因此探讨农作物在生长发育过程中响应高

温胁迫和建立耐热性的信号传递机制，特别是植

物细胞是如何感知和识别高温刺激，并经过放大

传递至胞内，启动编码相关酶蛋白基因的转录，

合成逆境蛋白以抵御高温胁迫显得很重要。从增

产增收的角度来讲，在获得这些细胞学和分子生

物学的信息之后，制定和采取有效的防御高温措

施从而提高植物耐热性，其理论和生产实践意义

都是不言而喻的。

1  高温逆境下的植物细胞生理状态
1.1  质膜流动性  质膜(plasma membrane)是一层保
护细胞内部不受外界环境影响的动态屏障，同时

还是胞内物质与外界进行信息传递和交换的通道。

膜脂和膜蛋白是组成质膜结构的主要组成部分，

传统的生物膜流动镶嵌学说认为，膜的双分子层

脂质的物理状态通常呈液晶相，温度过高时转化

为液相，过低时则转化为凝胶相，这两种状态都

会影响镶嵌于脂质中的蛋白质的功能。近几年的

研究表明，质膜的流动性与温度胁迫密切相关

(Murata和 Los 1997；Alonso等 1997；Mejia等
1995；Örvar等 2000；Sangwan等 2001)。高温
会造成质膜流动性增强，而低温往往会导致质膜

流动性的降低(Levitt 1980；Sangwan等 2002)。质

膜流动性的改变是否可以作为植物细胞识别外界温

度变化的标志性和特征性信号事件，一直是细胞

生物学的热点研究领域。Murata和 Los (1997)的
研究表明，质膜通过其自身的物理状态改变从而

成为识别外界温度变化的上游感应器。Vigh等
(1993)发现低温造成的质膜流动性降低可以激活编
码脂肪酸不饱和酶 desA基因的强烈表达，而desA
蛋白的翻译合成增强可以使膜组分中不饱和脂肪酸

的数量倍增，从而达到缓解由低温导致的质膜流

动性降低的目的。Sangwan等(2002)在苜蓿中的
试验表明，低温和高温胁迫造成的质膜流动性降

低和增强分别激活不同生化特性的蛋白激酶的活

性，低温诱导 SAMK (stress-activated MAPK)的活
性增强，而高温则特异激活另一种蛋白激酶

HAMK (heat shock-activated MAPK)，有趣的是 2
种蛋白激酶的分子量却都同为 44 kDa，且蛋白数
量无变化，其活性强度受到翻译后调节的控制。

质膜流动性增加激活的HAMK活性最大值出现在
胁迫后 30 min，而低温诱导的 SAMK活性最大值
出现在胁迫后 1 h。由此可知，相对于低温，高
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温信号向胞内传递更为迅速。

1.2  抗氧化系统的协作  当外界环境尤其是植物周
围环境的温度产生剧烈变化时，会导致植物细胞

内产生大量的活性氧(ROS)，过量累积的 ROS会
导致膜脂过氧化，对细胞产生毒害作用。因此胞

内抗氧化系统的存在对于植物清除胞内过量的氧化

物质以及保护蛋白质、质膜和叶绿体等细胞器组

分有重要作用。Scott研究小组(Dat等 1998a)的试
验证实，包括脱氢抗坏血酸(DH A)、抗坏血酸
(ascorbic acid，AsA)、氧化型谷胱甘肽(GSSG)、
还原型谷胱甘肽(GSH)在内的抗氧化剂和抗坏血酸
过氧化物酶(APX)、谷胱甘肽还原酶(GR)、脱氢
抗坏血酸还原酶(DHAR)在内的抗氧化酶系统都参
与白芥(Sinapis alba)苗高温锻炼过程中 ROS的清
除和分解。在高温锻炼开始时，AsA含量显著下
降而DHA含量则明显上升，但在锻炼 2~3 h后的
情况又呈相反趋势。而高温锻炼后的 G S H 和
G S S G 含量和比值的变化与前两者不尽相同，
GSH和GSSG的绝对含量在高温锻炼过程中一直
表现为上升趋势；但[GSH/(GSH+GSSG)]的变化
规律则表现为锻炼初期增加，中期下降，后期又

恢复到未经高温锻炼的水平。APX和GR在高温
锻炼初期(1 h)出现活性峰值，之后又恢复到未经
高温锻炼的水平。DHAR活性则呈先下降(1 h)后
升高(3 h)的趋势，并最终恢复到未经高温锻炼的
水平。过氧化氢酶(CAT)活性在 55 ℃热激影响下
呈下降趋势，但过氧化氢(H2O2)水平在热激的起
始期(5 min)出现峰值，之后恢复到未经高温锻炼
的水平，最终低于未经高温锻炼的水平，与锻炼

后期 CAT活性的变化规律一致。有试验表明，高
温以负调控形式达到调节胞内 CAT活性的目的，
即高温可以降低CAT活性，间接使胞内的H2O2浓

度在短期内呈先上升后下降的趋势，从而表现出

典型的信号分子特征，使其可能成为胞内传递外

界高温逆境信号的信使之一(Foyer等 1997)。APX
在AsA-GSH氧化还原系统中的地位很重要(Asada
1994)，在高温逆境下，CAT和过氧化物酶(POD)
活性下降或者不变的前提下，以 APX 为代表的
AsA-GSH氧化还原系统在清除胞内过量的H2O2中

起主体作用。豌豆中的试验表明，编码 APX 的
基因 apx1可以为高温所激活(Mittler和 Zilinskas

1992，1994)，据此认为高温激活的APX活性的
增加有可 能是酶 蛋白合 成量增 加所致 。

Storozhenko等 (1998)报道，编码拟南芥APX基
因的启动子区域 TATA框内存在一个与其他植物
APX启动子区域高度保守的热激元件序列，并证
实此热激元件可以与从番茄中得到热激转录因子特

异结合。这间接说明，APX基因表达的增加与热
激蛋白(HSP)的产生密切相关，而APX表达量的
增加会导致APX活性的升高，从而直接影响胞内
H2O2水平的变化，这是否是植物细胞通过调控胞

内 H2O2的浓度变化达到传递高温信号的机制之

一，尚待深入研究。

1.3  第二信使物质对高温逆境的应答
1.3.1  钙(Ca2+)和钙调素(CaM)信使系统  Ca2+和

CaM是植物细胞内最早经证实的胞内第二信使物
质，有研究表明，多种逆境胁迫刺激都可以引起

胞内Ca2+和CaM水平的迅速升高。近年来的试验
证据直接或间接表明，Ca2+和CaM是高温信号传
递链中处在最上游的位置，具有迅速性和广谱性

(参与多种胁迫信号传递、逆转信号组分缺失造成
的结果)的特点。最早的试验发现，梨果实悬浮
细胞在热激时对 Ca2+的吸收呈大幅度增加的趋势

(Klein和Ferguson 1987)。Biyaseheva等(1993)用荧
光方法测定的结果表明，热激后的豌豆叶片原生

质体细胞中 Ca2+浓度增加数倍。之后，Gong等
(1997，1998b)以表达水母发光蛋白的转基因烟草
为材料，发现胞内 Ca2+水平迅速增加；采用质膜

钙通道阻断剂和内质网钙通道阻断剂处理后均明显

抑制热激后 Ca2+水平的升高，表明热激引起的钙

含量剧增既有来自于质外体中的外流钙，又有来

自于胞内钙库内质网中钙的向内动员。他们在玉

米中还发现，热激也会引起胞内CaM浓度的急剧
升高，并且这种增加建立在依赖 Ca 2+的基础之

上。Braam (1992)发现，编码 CaM同源蛋白的基
因 TCH可以受热激激活并需要有Ca2+的存在。以

CaM1-2基因为探针，通过Northern杂交的结果表
明，小麦幼苗热激 10 min后，CaM的mRNA水
平表达量明显高于未经热激处理的，20 min时达
到最高值，之后回到未经热激处理的水平(Liu等
2003)。这一结果表明，热激所引起的 CaM活性
增加不仅是Ca2+对CaM激活所引起，而且还来自
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于CaM基因表达的增加，从而促进CaM蛋白的合
成所致。

1.3.2  肌醇磷脂信使系统  肌醇磷脂信使系统在植
物细胞识别外界逆境胁迫的信号传递过程中起到早

期的识别、放大并将刺激信号传递进胞内的作用

(Calderwood等 1988)。DeWald等(2001)的试验表
明，盐胁迫可以在短时间内造成拟南芥细胞内4,5-
二磷酸磷脂酰肌醇(PIP2)和 1,4,5-三磷酸肌醇(IP3)
的迅速并大量合成，并伴随有来源于胞内钙库的

钙动员产生。干旱胁迫的发生也是引起拟南芥胞

内IP3和PIP2水平发生剧烈变化的原因之一(Pical等
1999)，因此认为 PIP2和 IP3作为主要成员的肌醇

磷脂信使系统广泛参与非生物胁迫的逆境信号传递

过程。Hirayama等(1995)在拟南芥中克隆到编码
磷脂酶C (PLC)的基因片段AtPLC1s，mRNA转录
水平上的研究显示温度胁迫是造成 AtPLC1s表达
量增强的原因之一。Ruelland等(2002)在拟南芥悬
浮细胞体系中的试验表明，PLC的激活是冷胁迫
信号传递链上的早期事件，具有快速和灵敏的特

点，在冷胁迫开始的 2 min内其作用产物 IP3即达

到最高水平，在 10 min时又回到未经冷激活的水
平。磷脂是质膜结构中膜脂的成分之一，在外界

环境温度产生剧烈变化的情况下，质膜的流动性

也发生相应的变化，而 PLC又是定位于质膜上的
酶，因此 PLC的活性和合成必然会受到温度逆境
的影响。我们研究组初期的研究结果表明，高温

锻炼可以激活豌豆叶中定位于质膜上的 P L C，
PLC参与上游水杨酸介导的耐热性提高的信号传递
过程。Liu等(2006a)的试验还表明，热激诱导的
IP3含量上升和 PLC的激活都具有快速应答的特
点，在高温锻炼开始后的 15 min内活性和蛋白表
达量都有增加，40 min时达到最高值。
2  水杨酸参与植物耐热性的形成

水杨酸(SA)是一种广泛存在于高等植物体内
的次生酚类物质。作为一种典型的小分子信号物

质，它广泛参与植物的许多生理反应过程。

Lopez-Delgado等(1998)在马铃薯中的试验证明，
乙酰基水杨酸(ASA)参与诱导耐热性的提高，这
从侧面证明 SA同样具有增强植物耐热性的功能。
Scott研究小组(Dat等 1998a)用白芥苗证实，外施
SA与高温锻炼同样具有诱导耐热性增强的效果，

两者之间的作用机制相似，并表明抗氧化酶(剂)
系统的协同作用和表现出典型信号物质特征的

SA，共同参与耐热性增强的信号传递过程。他们
同期的试验还表明(Dat等1998b)，施用外源SA提
高耐热性的过程有H2O2的参与，SA通过抑制CAT
活性增加胞内H2O2水平，从而达到诱导白芥苗耐

热性增强的目的。Larkindale和Knight (2002)用转
nahG基因(不积累 SA)的拟南芥植株证明，SA积
累的缺失可以导致由高温胁迫造成的高膜脂过氧化

程度(MDA含量)和 100%的高温致死率，由此他
们得出SA在高温耐热性增强的信号传递链中起作
用的结论。Clarke等(2004)用拟南芥转 nahG基因
植株和cpr5 (高效积累SA)突变体的实验表明，SA
参与基础耐热性的提高过程，但与获得性耐热性

增强的关系不密切。Larkindale等(2005)用转nahG
基因的拟南芥的实验表明，SA在基础耐热性和获
得性耐热性中都起关键作用，45 ℃高温胁迫后的
基础耐热性和获得性耐热性(即成活率)均在50%左
右。SA具体参与哪一部分耐热性的提高尚无定
论，但可以肯定的是，SA在耐热性提高的信号
传递链中扮演不可或缺的角色。

3  脱落酸参与植物耐热性增强的信号传递过程
早期有关脱落酸(ABA)的研究主要集中在干旱

胁迫和渗透胁迫两个生理方面(Zeevaart和Creelman
1988)。作为一种具有广谱性的激素信号物质，
ABA与热胁迫之间关系最早的报道是Bray (1991)
在番茄中的试验，他们的试验表明：ABA虽对高
温刺激有信号响应特征，但它并不参与HSP的合
成，这似乎暗示ABA参与的高温信号传递机制并
非典型的以合成 H S P 为特征的热激响应模式。
Robertson等(1994)在雀麦草培养基中加入ABA可
以显著增加高温胁迫(42.5 ℃，2 h)下雀麦草的成
活率。Gong等(1998a)报道，外施ABA可以显著
提高玉米耐热性，且耐热性的提高与抗氧化酶系

统的全面增强以及膜脂过氧化程度的削弱密切相

关。Larkindale和Knight (2002)的试验证实，与
外施 SA相比，高温胁迫下外施ABA的拟南芥成
活率下降 60%，但对ABA不敏感的 abi-1突变体
却表现出 100%的高温致死率，这表明虽然外源
ABA在诱导耐热性中的表现不及 SA，但ABA的
缺失对耐热性的提高还是明显的。Larkindale等
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(2005)用对ABA不敏感的abi1和abi2突变体和ABA
生物合成突变体 aba1、aba2、aba3，研究ABA
的缺失和合成受阻分别对获得性耐热性和基础耐热

性影响的结果表明，无论ABA信号感知的缺失还
是ABA的合成受阻，其耐热性表现均呈现出较低
的成活率，与转nahG基因植株(不积累SA)的效果
相同，这又证实ABA在增强植物耐热性过程中的
作用与 SA同样显著。近些年来，大量的分子生
物学试验结果对ABA参与热激响应机制基本上持
肯定态度，但具体到是否参与高温胁迫下耐热性

的增强，则仍然没有定论。

4  PIP2特异的磷脂酶C (PIP2-PLC)与高温信号转
导的关系

4.1  植物 PLC生化结构及特性  磷脂酰肌醇(PI)是
真核生物细胞中主要的磷脂成分。PI不仅是膜结
构的组成成分，其本身和裂解产物还是细胞与环

境进行交流的重要信号物质。PIP2是一类重要的

磷酸肌醇，在 PI特异的磷脂酶 C (PI-PLC)的催化
下，分解产生 IP3和二酰基甘油(DAG)。作为起
到关键作用的 2种二级信使物质，IP3可以促进细

胞内钙库(液泡、线粒体等)的 Ca2+释放，而DAG
可以激活多种蛋白激酶 C (PKC)，参与和调节细
胞的多种生理过程(Berridge 1993)。Drøbak等
(1992)根据作用底物的特异性和功能差异，将植
物 PLC分为 2类：第一类为可溶性 PLC，以 PI
为最适底物，需毫摩尔(mmol·L-1)级 Ca2+；第二

类为质膜结合性 PLC，以 PIP2为最适底物，需微

摩尔(µmol·L-1)级 Ca2+。

植物中 PI-PLC的研究开始于上个世纪 50年
代。Irvine等(1980)从芹菜和其他高等植物的可溶
性提取物中分离到一种只能分解磷酸肌醇的PLC。
McMurray和 Irvine (1988)从上述的非可溶性提取
物中分离到 PIP2特异的 PLC，他们的试验结果表
明，去污剂——脱氧胆酸能大幅度提高此酶的活
性，其它去污剂则没有此作用。之后，人们又

相继从大豆、燕麦、烟草和拟南芥等植物中发现

PLC的存在，并对此酶的生化特性进行了系统研
究(Einspahr等 1989)。近五十年的研究结果显示，
植物 PLC具有以下显著的生化特性：(1)可以分解
PIP和 PIP2，其中胞质 PLC以分解 PIP为主，而
质膜结合态 PLC主要以 PIP2为作用底物；(2) PLC

活性严格依赖于Ca2+，且Mg2+对PLC的活性也具
有进一步的激活作用；(3) PLC分解活性的最佳pH
值为 6.0~7.0。
4.2  PLC参与逆境信号传递  由于PIP2-PLC在植物
感受逆境刺激的过程中起到放大和传递原始信号的

作用，因此近年来已经相继从一些植物中克隆并

鉴定出 PIP2-PLC基因，并以之研究其在植物适应
逆境生理过程中的作用。拟南芥 AtPLC1s是从高
等植物中克隆到的第 1个 PLC基因(Hirayama等
1995)。AtPLC1s基因编码含有 561个氨基酸、分
子量为 54 kDa的蛋白，比植物中其它的 PLC蛋
白要小，预测的结构与动物中的 PLCδ类似。细
菌表达出来的AtPLC1s蛋白能够降解PIP2且活性严

格依赖于 Ca2+，这表明 AtPLC1s编码的是真正意
义上的 PIP2-PLC。Northern杂交分析显示，在(非
胁迫)正常的情况下 AtPLC1s在根、茎、叶都有
表达，但表达水平很低。低温、高盐、干旱或

ABA处理均能使 AtPLC1s的转录表达量急剧增
加，这表明 AtPLC1s可能参与胁迫信号的传递过
程。大豆中克隆到的 4 个 P L C 基因命名为
GmPLC1、GmPLC12、GmPLC13和 GmPLC25，
用免疫定位方法发现其中的GmPLC1基因编码的
产物主要分布在胞质颗粒和质膜上(Shi等 1995)。
马铃薯叶中克隆到的 S t P L C 1、S t P L C 2 和
StPLC3，其基因表达的蛋白结构和生化特性均符
合典型的植物 PLC特征，转录分析表明，伤害对
它们有较强的诱导作用，其中 StPLC1转录降低，
StPLC2转录增加，而StPLC3转录不受影响(Kopka
等 1998)。水稻中克隆到的 PLC基因命名为OsPI-
PLC1，分析其结构表明，主要结构域组成为 X、
Y和 C2区域，与典型的植物 PLC结构一致，其
基因表达受到 S A、茉莉酸( J A )、茉莉酸甲酯
(M eJ A)和伤害胁迫的诱导( Song 和 G oodma n
2002)。从豌豆中克隆到的 PsPLC基因序列显示，
同源性与其他植物中的 PLC基因高达 80%，包括
典型的X、Y和 C2结构域，Northern杂交显示，
PsPLC的转录表达受光的强烈调控(Venkataraman
等 2003)。豇豆中得到的 3个 PLC基因片段命名
为 Vr-PLC1、Vr-PLC2和Vr-PLC3，其中Vr-PLC1
和 Vr-PLC2在豇豆各部分组织内均存在，为组成
型表达基因；而 Vr-PLC3则为诱导型表达基因，
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受干旱和高渗透势胁迫的强烈诱导(Kim等 2004)。
自上世纪 80年代以来，许多试验均表明PLC

广泛参与各种植物生理现象的信号传递过程。

Cho等(1993)在胡萝卜悬浮细胞中的试验证明，
PLC参与渗透势胁迫的信号传递过程，在渗透胁
迫开始的 5 min内，PLC的活性即达到非渗透胁
迫水平的 1.6倍。Kashem等(2000)在水稻中的试
验证明，PLC参与种子中α-淀粉酶的表达调控和
种子萌发的过程，用 PIP2-PLC的专一性抑制剂新
霉素(neomycin)处理水稻种子后，其萌发生长情
况与新霉素的浓度成反比。Martínez-Estévez等
(2003)在咖啡细胞中的试验表明，铝离子(Al3+)在
1 min之内最大限度地激活PLC活性至非铝胁迫水
平的 2倍。Yamaguchi等(2003)在水稻悬浮细胞中
的试验证明，N-乙酰基壳寡糖在 30 min内激活膜
结合态的 PLC，而可溶性 PLC的活性则无明显变
化。酵母诱导子(YE)作为一种病原刺激物质，处
理 10~20 min的 PIP2-PLC活性增加 6~7倍，并证
实 PIP2-PLC在质膜上活性最高，可溶性部分表现
出的活性较低，而 PI-PLC在亚细胞活性定位上则
呈现相反情况(Zhao等 2004)。
4.3  PLC参与温度胁迫  温度胁迫是否也诱导PLC
活性或基因表达量的变化，一直是人们关注的问

题。最近的研究结果显示，低温处理开始的 2 min
内，水稻悬浮细胞中的 PIP2-PLC即被激活并达到
最大，10 min后又恢复到未经低温处理的水平
(Ruelland等 2002)。Hirayama等(1995)的试验证
明，低温确实诱导 AtPLC1s的转录水平上的表达
量增加，由此可见，PIP2-PLC的激活往往是作为
生物胁迫和非生物胁迫引发的信号传递过程中的早

期事件来研究的。高温逆境领域内的经典研究表

明，热诱导的相关基因表达至少需要启动子上有

一个保守序列段即热激元件序列：5' nGAAnnTT-
CnnGAAn 3'，才能有效地与热激转录因子结合，
启动相关基因的转录和翻译(Schöffl等 1998)。分
析豌豆中鉴定出的 PLC基因PsPLC启动子序列表
明，其中包含 2个热激元件序列(Venkataraman等
2003)，这就将 PLC的生理功能与热(高温)胁迫紧
密地联系在一起。我们实验室的前期试验结果也

表明，高温锻炼可诱导豌豆叶片细胞质膜结合态

PLC的活性和蛋白表达量增加，在高温锻炼开始

40 min内的活性达到最大值，而分子量为 66.5
kDa的 PLC蛋白表达量则在高温开始的 15 min后
开始增强，30 min达到最大值(Liu等 2006a)。采
用 PLC抑制剂新霉素进行活体喷施的结果表明，
高温锻炼诱导的耐热性与新霉素浓度成反比，以

RT-PCR半定量分析证实，高温可增加豌豆PLC转
录本的丰度(Liu等 2006b)，从而间接证实 PLC参
与高温锻炼所诱导的耐热性增强的信号传递过程。

5  结语
高温胁迫在细胞水平上对植物细胞造成的影

响和伤害主要是引起膜结构和流动性的改变、抗

氧化系统的协作、HSP的合成和表达增强。这些
在生理水平上的响应均与细胞对高温刺激的响应密

切相关，很可能受细胞内固有的感知、放大和传

递外界温度逆境的信号传递机制所介导。从进化

的角度看，这也是植物进化过程中对周围环境条

件逐渐适应，并可以生存的生理机能之一。近十

年来，我们研究组的研究结果表明，高温锻炼可

以用作为一种非生化药剂措施达到增强抵抗高温胁

迫耐热性的目的。此基础之上的后续工作表明，

SA作为一种可移动的应激性信号物质，对高温胁
迫的响应机制有重要的生理意义(王利军等 2001；
Wang等 2004)，众多的试验初步证明，SA通过
激活定位于质膜上的PLC和钙-钙调素以及蛋白激
酶参与对高温胁迫的响应过程(Liu等 2006a，b；
刘悦萍等 2005；郁松林和黄卫东 2004)，这为进
一步深入阐述胞内高温信号传递途径以及探索农作

物抗性生理和应激信号物质的传递机制提供了较好

的工作基础。高温是农作物生长常常遇到的逆境

胁迫，深入研究细胞水平上的植物耐热性增强的

信号感知和传递机制显得尤为关键。尽管高温胁

迫可从不同方面影响植物的生理机能，迄今人们

对高温信号最初进入胞后的识别和放大，之后向

胞内传递的具体过程还不十分清楚，此方面的研

究起步也相对较晚，累积的资料不足，因此应该

深入研究。
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