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摘　 要　 高温是限制植物生长和产量的主要非生物胁迫因子．近年来，蛋白质组学研究为我
们从系统生物学水平深入认识植物高温胁迫应答的复杂的分子机制提供了重要信息．目前，
已经分析了模式植物拟南芥、主要粮食作物（大豆、水稻和小麦）、耐热植物（匍匐剪股颖、马齿
苋、假虎刺），以及野生毛葡萄、胡杨、苜蓿、半夏等应答高温胁迫过程中的蛋白质组变化特征．
这些研究共鉴定到 ８３８ 种响应高温胁迫的蛋白质，其中 ５３４ 种蛋白质表达受到高温诱导，３０４
种蛋白质表达受到抑制．本文整合分析了上述植物在应对不同程度高温胁迫（３０ ～ ４５ ℃处理
０～１０ ｄ）时蛋白质表达模式的变化特征，为解释高温胁迫应答网络体系中重要的信号与代谢
通路（如：信号转导、胁迫防御、糖类与能量代谢、光合作用、转录、蛋白质合成与命运、膜与转
运等）的变化提供了证据和线索，为深入认识植物应答高温胁迫的分子调控机制奠定了坚实
的基础．
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　 　 高温胁迫严重影响植物生长发育和繁殖，导致

农作物产量降低［１－３］ ．深入研究植物应答高温胁迫的

分子机制对于提高作物抗性和培育耐高温新品种具

有重要意义［４－５］ ．高温胁迫影响植物体内 ＲＮＡ 与蛋

白质结构，破坏细胞膜完整性，干扰细胞骨架动态重

塑，改变细胞内酶促反应速率，从而导致植物体内代

谢紊乱［６－８］ ．植物高温应答转录组学分析表明，植物

体内约有 ５％的基因受高温胁迫诱导上调表达两倍

以上，如在 ４０ ℃处理 ２４ ｈ 条件下，小麦中转录相关

的成髓细胞血症（ｍｙｅｌｏｂｌａｓｔｏｓｉｓ，ＭＹＢ）基因家族、
ＷＲＫＹ 基因家族、钙离子信号通路中的钙结合蛋白

（ｃａｌｃｉｕｍ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ，ＣＢＰ）基因和钙依赖蛋白激

酶（ｃａｌｃｉｕｍ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ，ＣＤＰＫ）基因，以
及活性氧自由基（ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ）清除

途径中的交替氧化酶（ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｏｘｉｄａｓｅ，ＡＯＸ）基因

和抗坏血酸过氧化物酶 ３ （ ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ３，
ＡＰＸ３）基因等都显著上调表达．这些转录组学研究

揭示的基因表达模式变化初步构建了植物高温胁迫

应答的分子网络框架［９－１２］ ．但是，由于在蛋白质翻译

过程中存在 ｍＲＮＡ 可变剪切与蛋白质翻译后修饰

等过程，细胞中 ｍＲＮＡ 的表达水平并不能完全代表

蛋白质表达水平，因此，研究蛋白质表达的变化对于

揭示植物高温胁迫应答分子机制非常必要［１３－１４］ ．
近年来，植物高温应答蛋白质组学研究为我们

从系统生物学水平深入认识植物对高温的网络协同

应答机制提供了重要信息．目前，已经得到了模式植

物拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） ［１５］、粮食作物［如：
大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ） ［１６－１７］、水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ） ［１８－１９］、
小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ） ［２０－２３］ ］、耐热植物［如：匍匐

剪股颖 （ Ａｇｒｏｓｔｉｓ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ） ［２４］、马齿苋 （ Ｐｏｒｔｕｌａｃａ
ｏｌｅｒａｃｅａ） ［２５］、假虎刺（Ｃａｒｉｓｓａ ｓｐｉｎａｒｕｍ） ［２６］］，以及野

生毛葡萄 （ Ｖｉｔｉｓ ｑｕｉｎｑｕａｎｇｕｌａｒｉｓ） ［２７］、胡杨 （Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ） ［２８］、 苜 蓿 （ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ ） ［２９］、 半 夏

（Ｐｉｎｅｌｌｉａ ｔｅｒｎａｔａ） ［３０］等物种应答高温胁迫的蛋白质

表达谱，共鉴定到 ８３８ 种高温胁迫响应蛋白质，其中

５３４ 种上调表达，３０４ 种下调表达（表 １）．由于这些

研究结果来自于不同的实验室，对蛋白质命名和功

能分类的标准不尽相同，因此，本文整合分析了高温

胁迫（３０～４５ ℃处理 ０～ １０ ｄ）应答蛋白质的表达特

征，主要包括：基于数据库搜索获得的功能结构域特

征对蛋白质名称进行了注释和修订，根据统一的功

能分类标准对蛋白质重新进行了功能分类，进而整

理并绘制了植物高温胁迫应答蛋白质参与的信号与

代谢途径图谱（图 １）．这些分析表明，植物主要通过

调节参与信号转导、胁迫防御、光合作用、糖类与能

量代谢、转录、蛋白质合成与周转、膜泡运输，以及细

胞周期等重要通路中的蛋白质表达模式来应对高温

胁迫，这为深入研究植物应答高温胁迫的网络调控

分子机制提供了重要信息．

表 １　 植物高温胁迫应答蛋白质组学研究的对象与内容
Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｂｊｅｃｔｓ ａｎｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｈｅａｔ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｓｔｕｄｉｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

组织 ／ 器官　 　
Ｔｉｓｓｕｅ ／ ｏｒｇａｎ　 　

处理条件ａ）

Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ
鉴定
结果ｂ）

ＩＤｓ

高温应答
蛋白质ｃ）

Ｐｒｏｔｅｉｎ

文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ 叶片 ４０ ℃；６ ｈ ３７ ３３（１２ ／ ２１） ［１５］
栽培大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ 茎、根 ４０ ℃；６、１２、２４ ｈ １５０ １５０（１２２ ／ ２８） ［１６］

种子 昼 ４０ ℃ ／ 夜 ３０ ℃；２４、９６、１６８ ｈ ４２ ４２（２２ ／ ２０） ［１７］
水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ 叶片 ４２ ℃；１２、２４ ｈ ７３ ５６（４７ ／ ９） ［１８］

叶片 ３５、４０、４５ ℃；４８ ｈ ６３ ５２（２８ ／ ２４） ［１９］
小麦 Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ 胚乳 昼 ３４ ℃ ／ 夜 １０ ℃；３１３、４８８ 和 ７６３ ℃·ｄ ３７ ２３（２２ ／ １） ［２０］

非醇溶蛋白 昼 ３４ ℃ ／ 夜 １０ ℃；３１３、４８８ 和 ７６３ ℃·ｄ ４２ ２４（１６ ／ ８） ［２１］
种子 昼 ３７ ℃ ／ 夜 １７ ℃；５ ｄ ４７ ４７（３７ ／ １０） ［２２］
小穗 昼 ３２ ℃ ／ 夜 ２４ ℃；１０ ｄ ５７ ５７（３６ ／ ２１） ［２３］

匐匍翦股颖 Ａｇｒｏｓｔｉｓ ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒａ 根 ２０ ℃、３０ ℃、４０ ℃；２、１０ ｄ ７０ ６７（２３ ／ ４４） ［２４］
马齿苋 Ｐｏｒｔｕｌａｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ 叶片 ３５ ℃；６、１２、２４ ｈ １５４ ５１（３６ ／ １５） ［２５］
假虎刺 Ｃａｒｉｓｓａ ｓｐｉｎａｒｕｍ 叶片 昼 ４２ ℃ ／ 夜 ３５ ℃；４８、１２０ ｈ ４９ ２６（１３ ／ １３） ［２６］
野生毛葡萄 Ｖｉｔｉｓ ｑｕｉｎｑｕａｎｇｕｌａｒｉｓ 叶片 ４３ ℃；６ ｈ １１３ ６９（２２ ／ ４７） ［２７］
胡杨 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ 叶片 昼 ４２ ℃ ／ 夜 ３７ ℃；６、３０、５４ ｈ ５１ ３６（１５ ／ ２１） ［２８］
苜蓿 Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ 种子 ４０ ℃；２４、４８、７２ ｈ ９６ ８１（６６ ／ １５） ［２９］
半夏 Ｐｉｎｅｌｌｉａ ｔｅｒｎａｔａ 叶片 ３８ ℃；２４ ｈ ２７ ２４（１７ ／ ７） ［３０］
ａ） 处理条件包括高温处理的温度和时间，其中℃ｄ 表示日均积温 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｈｅａｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｔｉｍｅ， ａｎｄ ℃·ｄ ｒｅｐｒｅ⁃
ｓｅｎｔｅｄ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ａｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｄａｉｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； ｂ） 鉴定到的蛋白质斑点数量 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｄｅｎｔｉｔｉｅｓ； ｃ） 鉴定到的非冗余蛋白质数
量（上调表达蛋白质数量 ／ 下调表达蛋白质数量）Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｒｅｄｕｎｄａｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｄｅｎｔｉｔｉｅｓ （ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｎｕｍｂｅｒ ／ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｎｕｍｂｅｒ）．
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１　 高温诱导 Ｇ 蛋白介导的钙离子信号通路和蛋白

质可逆磷酸化

　 　 高温胁迫使细胞膜上 Ｃａ２＋通道活性增强，促使

胞外 Ｃａ２＋转运到胞内，导致胞内 Ｃａ２＋浓度升高［３１］，
同时也激活了 Ｇ 蛋白 ／小 Ｇ 蛋白介导的 Ｃａ２＋信号通

路［３２］ ．蛋白质组学研究发现，Ｃａ２＋信号通路相关的 Ｇ
蛋白和小 Ｇ 蛋白在高温胁迫下表达发生变化（图
１Ａ）．３５ ℃ 处理 ６、１２ 和 ２４ ｈ 后，耐热植物马齿苋

叶片中的 Ｇ 蛋白 （ ｇｉ２９７６１２８２０） 表达丰度显著上

调［２５］；而 ４０ ℃高温胁迫 ２ ｄ 导致匍匐剪股颖根中

的 Ｇ 蛋白（ ｇｉ１７４９８２５） 下调表达［２４］ （图 １Ａ）．这表

明，３５ ℃胁迫激活 Ｇ 蛋白介导的信号通路，而 ４０ ℃
长时间胁迫会抑制 Ｇ 蛋白介导的相关信号通路．在
３４～４２ ℃胁迫下，匍匐剪股颖根和小麦非醇溶蛋白

组分中的小 Ｇ 蛋白表达上调［２１，２４］（图 １Ａ）．与之相

似，转录组学研究发现高温胁迫（３８ ～ ４０ ℃处理 ７２
ｈ）下，西瓜（Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ）根、茎和叶片中的小 Ｇ
蛋白 Ｒａｎ 结合蛋白（ＣｍＲａｎＢＰ，ｇｉ１９４４６２３９２）编码基

因显著上调［３３］ ． ＣｍＲａｎＢＰ 作为分子伴侣能与 Ｒａｎ
结合并调节其活性．这两者上调表达暗示着 Ｇ 蛋白

介导的信号通路受高温胁迫诱导．此外，蛋白质组学

研究也发现，参与 Ｃａ２＋信号通路的磷脂酶 Ｃ 也受到

高温胁迫的影响，３４ ℃导致小麦胚乳中磷脂酶 Ｃ 表

达显著上调［２０］（图 １Ａ）．豌豆叶片细胞膜定位的磷

脂酶 Ｃ 可以与脱落酸结合参与高温胁迫应答，其活

性在 ３８ ℃胁迫 ４０ ｍｉｎ 时达到最大值［３４］ ．磷脂酶 Ｃ
表达与活性的提高有助于传递高温胁迫信号，从而

调控相关基因的表达．
蛋白质可逆磷酸化在传递高温胁迫信号的过程

中具有重要作用．蛋白质组学研究发现，参与调控蛋

白质可逆磷酸化过程的 ＣＤＰＫ、核苷二磷酸激酶

（ｎｕｃｌｅｏｓｉｄｅ ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｋｉｎａｓｅ，ＮＤＰＫ）和 １４⁃３⁃３ 蛋

白都受到高温胁迫的影响（图 １Ａ）．其中，大豆种子

中的 ＣＤＰＫ 在 ３０～４０ ℃胁迫 ２４ 和 ９６ ｈ 时表达显著

上调［１７］（图 １Ａ）．ＣＤＰＫ 作为分子开关，能够激活多

种有丝分裂原活化蛋白激酶（ｍｉｔｏｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏ⁃
ｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ，ＭＡＰＫ），被激活的 ＭＡＰＫ 可以磷酸化多

种蛋白质的丝氨酸 ／苏氨酸残基，从而激活这些蛋白

质来调控高温胁迫应答基因的表达［３５］ ．与之相似，
在 ３７～４２ ℃胁迫 １２～１２０ ｈ 后，小麦种子、水稻和大

豆叶片中的 ＮＤＰＫ 表达均显著上调［１６，１８，２２］（图 １Ａ）．
而在热敏感型匍匐剪股颖根中，４０ ℃胁迫 １０ ｄ 导致

ＮＤＰＫ 表达丰度下调［２４］（图 １Ａ）．ＮＤＰＫ 作为一种重

要的蛋白激酶，不仅可以利用 ＡＴＰ 来维持细胞内

ＣＴＰ、ＧＴＰ 与 ＵＴＰ 的正常水平，还可以通过调节高

温诱导蛋白 （ ８６ ｋＤ 蛋白） 的表达来应答高温胁

迫［３６］ ．此外，３２～３７ ℃处理 ５～１０ ｄ 导致小麦小穗和

种子中的 １４⁃３⁃３ 蛋白（ｇｉ４０７８１６０５、ｇｉ２２６０７）表达下

调［２２－２３］，而 ４３ ℃处理 ６ ｈ 导致野生毛葡萄叶片中的

１４⁃３⁃３ 蛋白（ｇｉ２２６２９５４３２、ｇｉ１４７８０５２４２）表达显著上

调［２７］（图 １Ａ）．１４⁃３⁃３ 蛋白可以调节代谢相关蛋白质

（如：谷胱甘肽还原酶、乙烯合成酶、细胞色素 Ｐ４５０
蛋白等）与信号通路中的蛋白质（如：蛋白激酶、磷
酸酶、磷脂酶等）的磷酸化 ／去磷酸化状态，从而通

过调节这些蛋白质参与的信号转导、转录激活和胁

迫防御等过程来参与植物逆境应答［３７］ ．由此可见，
野生毛葡萄叶片中 １４⁃３⁃３ 蛋白受高温诱导将有助

于调控下游目标蛋白质的功能，应对高温胁迫．

２　 高温激活植物 ＲＯＳ 清除等防御机制

植物体内活性氧自由基（ＲＯＳ）包括超氧阴离子

自由基（Ｏ２
－·）、过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）、单线态氧（ １Ｏ２）和

羟自由基（·ＯＨ）．植物体内 ＲＯＳ 的产生与清除通

常处于动态平衡状态，而高温胁迫会导致植物体内

积累过量的 ＲＯＳ［３８－３９］ ．ＲＯＳ 过量积累会对植物体内

的蛋白质、ＤＮＡ 和脂类等物质造成氧化损伤［４０－４１］ ．
为了在高温胁迫下维持体内 ＲＯＳ 稳态，植物启动了

多种抗氧化途径来清除过量的 ＲＯＳ（图 １Ｂ）．
超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ）通

过催化 Ｏ２

－· 的歧化反应而形成植物体内抵御 ＲＯＳ
的第一道防线［４２］ ．蛋白质组学研究发现，在 ３５ ～ ４３
℃处理 ６ ｈ～１０ ｄ 时，马齿苋、大豆和野生毛葡萄叶

片中的 ＳＯＤ，以及匍匐剪股颖根中的［Ｍｎ］ ＳＯＤ 表

达上调［１６，２４－２５，２７］；而 ４２ ℃处理 ２４ ｈ 导致水稻叶片

中的［Ｃｕ⁃Ｚｎ］ＳＯＤ 表达下调［１８］（图 １Ｂ）．这表明，不
同 ＳＯＤ 家族成员在应答高温胁迫过程中的作用存

在差异．
　 　 蛋白质组学研究发现，参与清除 Ｈ２Ｏ２的过氧化

氢酶（ｃａｔａｌａｓｅ，ＣＡＴ）、过氧化物氧还蛋白 ／硫氧还蛋

白（ｐｅｒｏｘｉｒｅｄｏｘｉｎ ／ ｔｈｉｏｒｅｄｏｘｉｎ，Ｐｒｘ ／ Ｔｒｘ）、抗坏血酸⁃谷
胱甘肽（ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ⁃ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ，ＡｓＡ⁃ＧＳＨ）循环，以
及谷 胱 甘 肽 硫 转 移 酶 （ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ⁃ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，
ＧＳＴ）途径在不同植物应答高温胁迫过程中都有所

增强（图 １Ｂ）．植物过氧化物酶体中的 ＣＡＴ 能够直

接将 Ｈ２Ｏ２转化为 Ｈ２Ｏ 和 Ｏ２ ．在 ３４～４０ ℃胁迫下，小
麦胚乳和大豆种子中的 ＣＡＴ 表达都上调［１７，２０］（图 １
Ｂ ） ．此外，Ｐｒｘ可以利用巯基催化机制还原Ｈ２ Ｏ２ ，
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图 １　 植物高温胁迫应答蛋白质参与的代谢途径
Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ ｓｔｕｄｉｅｓ．
向上箭头和向下箭头分别表示蛋白质表达受高温诱导和抑制 Ｕｐ ａｎｄ ｄｏｗｎ ａｒｒｏｗｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｉｎｄｕｃｅｄ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｂｕｎｄａｎｃｅｓ，
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．

而 Ｔｒｘ 则有助于还原态 Ｐｒｘ 的再生［４３］ ．３２ ～ ３７ ℃处

理 ５ ～ １０ ｄ 后，小麦小穗和种子中的 Ｐｒｘ 表达上

调［２２－２３］；与之相似，在 ４２ ℃处理 １２ ～ ５４ ｈ 条件下，
水稻、大豆和胡杨叶片中的 Ｔｒｘ 表达也上调［１６，１８，２８］

（图 １Ｂ）．ＡｓＡ⁃ＧＳＨ 循环在植物应答高温胁迫过程中

也起到清除 Ｈ２Ｏ２的作用．其中，抗坏血酸过氧化物

酶（ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＡＰＸ）以 ＡｓＡ 作为底物催化

Ｈ２Ｏ２的还原反应．同时，脱氢抗坏血酸还原酶（ ｄｅ⁃
ｈｙｄｒｏａｓｃｏｒｂａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＤＨＡＲ）以 ＧＳＨ 为底物，催

化脱氢抗坏血酸还原为 ＡｓＡ，从而保证由 ＡＰＸ 催化

的 Ｈ２Ｏ２还原反应能够不断进行［４４－４６］ ．在 ３５ ～ ４５ ℃
处理 ６～ ７２ ｈ 条件下，大豆和马齿苋叶片、苜蓿种子

中的 ＡＰＸ，以及水稻叶片中的 ＤＨＡＲ 表达都上

调［１６，１８－１９，２５，２９］（图 １Ｂ）．此外，ＧＳＴ 通过催化 Ｈ２Ｏ２的

还原反应，在缓解 ＲＯＳ 对植物造成的氧化损伤过程

中发挥重要作用［４７］ ．在 ３５ ～ ４２ ℃胁迫 ６ ｈ ～ １０ ｄ 条

件下，马齿苋、水稻、拟南芥和大豆叶片中的 ＧＳＴ 表

达显著上调［１５－１６，１８，２５］（图 １Ｂ）．这些 Ｈ２Ｏ２清除途径
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的增强对于植物在高温胁迫下重建体内稳态并维持

正常的代谢活动具有重要意义．
过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，ＰＯＤ）途径也是植物清

除 Ｈ２Ｏ２的主要途径之一．ＰＯＤ 是由多基因家族编码

的一种含血红素的糖蛋白，它能够利用多种电子供

体（如酚类化合物、木质素前体、生长素，以及次级

代谢产物等）来催化 Ｈ２Ｏ２的还原反应（图 １Ｂ）．蛋白

质组学研究发现，高温胁迫（３０～４２ ℃处理 ２４ ｈ～１０
ｄ）导致水稻叶片、大豆和匍匐剪股颖根中的 ＰＯＤ 表

达下调［１６，１８，２４］（图 １Ｂ）．然而，此前的研究表明，在 ４０
℃处理 ２、４ 和 ６ ｈ 条件下，桑树（Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ）叶片中

的 ＰＯＤ 活性升高［４８］ ．在 ３０、３５、４０ 和 ４５ ℃处理 ４８ ｈ
条件下，草莓（Ｆｒａｇａｒｉａ ｘａｎａｎａｓｓａ）叶片中的 ＰＯＤ 活

性也呈上升趋势［４９］ ．这表明，长时间高温胁迫可能

会抑制 ＰＯＤ 表达，短时间胁迫下则通过增强 ＰＯＤ
活性有效清除过量的 ＲＯＳ．

此外，晚期胚胎富集蛋白 （ ｌａｔｅ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ⁃
ａｂｕｎｄａｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ，ＬＥＡ）作为防御相关蛋白质在植物

应答高温胁迫过程中发挥重要作用［２０］ ．研究表明，
４３ ℃胁迫会导致柠檬酸合成酶发生高温诱导的蛋

白质聚集，ＬＥＡ 可以作为分子伴侣与海藻糖协同作

用，防止柠檬酸合成酶异常聚集，从而保证高温胁迫

下细胞内的相关代谢活动能够正常进行［５０］ ．蛋白质

组学研究发现，３４～ ３７ ℃胁迫导致小麦胚乳和种子

中的 ＬＥＡ 表达上调［２０，２２］，这为 ＬＥＡ 在植物应答高

温胁迫过程中的重要作用提供了新的证据（图 １Ｃ）．

３　 高温诱导植物糖类与能量代谢过程的动态调节

糖类与能量代谢过程（三羧酸循环、糖酵解途

径等）对于植物生长发育和逆境应答具有重要作

用［５１］ ．在高温（３２～４５ ℃处理 ２４ ｈ～１０ ｄ）胁迫下，参
与三羧酸循环的酶，如匍匐剪股颖根中的乌头酸酶、
延胡索酸酶和苹果酸脱氢酶［２４］，大豆根和小麦小穗

中的琥珀酰辅酶 Ａ 合成酶［１６，２３］，以及野生毛葡萄叶

片［２７］中的苹果酸脱氢酶全都下调表达（图 １Ｄ）．相
反，水稻叶片中的苹果酸脱氢酶表达上调［１９］ （图

１Ｄ）．此外，糖酵解相关酶的表达模式也受到高温胁

迫的影响．在 ３２～ ４２ ℃处理 ６ ｈ ～ １０ ｄ 下，小麦胚乳

中的葡萄糖⁃６⁃磷酸异构酶，大豆种子中的果糖⁃１，６⁃
二磷酸酶，小麦种子、匍匐剪股颖根、大豆叶片和茎、
水稻与拟南芥叶片中的甘油醛⁃３⁃磷酸脱氢酶，
小麦小穗和种子中的烯醇化酶，苜蓿种子、大豆茎

和根、马齿苋叶片中的乙醇脱氢酶表达丰度上

调［１５－１７，２０，２２－２５，２９］（图 １Ｅ）． 相反，在 ３０ ～ ４２ ℃ 处理

６ ｈ～１０ ｄ条件下，大豆根中的果糖激酶，以及小麦种

子、匍匐剪股颖根、大豆根和叶片、拟南芥叶片中的

果糖⁃１，６⁃二磷酸醛缩酶 （ ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃１，６⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ａｌｄｏｌａｓｅ，ＦＢＡ）表达下调，而苜蓿种子和野生毛葡萄

叶片中的 ＦＢＡ 蛋白在受高温胁迫（４０ ～ ４３ ℃ 处理

６～２４ ｈ）时上调表达［１５－１６，２２，２４，２７，２９］ ．大豆、假虎刺和

拟南芥叶片与小麦小穗中的磷酸丙糖异构酶，大豆

叶片和小麦种子中的磷酸甘油酸激酶，苜蓿种子中

的烯醇化酶以及假虎刺根中的丙酮酸激酶表达下

调［１５－１６，２２－２４，２６，２９］（图 １Ｅ）． 此外，在 ３２ ～ ４２ ℃ 处理

６ ｈ～１０ ｄ条件下，其他参与糖类与能量代谢过程的

酶，如小麦非醇溶蛋白组分中的醛糖还原酶、马齿苋

叶片中的乙醇酸氧化酶，以及大豆茎中的 ＵＤＰ 葡萄

糖焦磷酸化酶表达上调［１６，２１，２５］ ．这些结果表明，高温

胁迫下植物通过调节体内糖类与能量代谢途径来保

持基础物质与能量的供应．

４　 高温抑制光合作用

高温胁迫导致植物叶绿体类囊体膜结构改变，
并影响光系统Ⅱ、光系统Ⅰ和碳同化相关蛋白质 ／酶
的表达 ／活性，从而降低植物的光合速率［５２－５３］ ．蛋白

质组学研究发现，在 ３５ ～ ４５ ℃处理 １２ ｈ ～ ５ ｄ 条件

下，水稻叶片中的放氧复合体（ｏｘｙｇｅｎ⁃ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｃｏｍ⁃
ｐｌｅｘ，ＯＥＣ），拟南芥、假虎刺和大豆叶片中的放氧增

强子蛋白 （ ｏｘｙｇｅｎ⁃ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｅｎｈａｎｃｅｒ， ＯＥＥ） 表达下

调［１５－１６，１９，２６］（图 １Ｆ）．ＯＥＣ 位于类囊体膜基粒片层外

侧，是光系统Ⅱ的重要成员，能够裂解水并释放氧

气．ＯＥＥ 是 ＯＥＣ 的组成成员，在 ＯＥＣ 参与光能吸收

过程中发挥重要作用．两者的下调表达表明高温胁

迫抑制了植物对光能的吸收．然而，在高温（３５ ℃处

理 ６、１２ 和 ２４ ｈ）胁迫下，耐热植物马齿苋叶片中参

与叶绿素合成的镁螯合酶表达上调［２５］（图 １Ｆ），这
对植物在高温下维持叶绿素含量从而最大限度地

吸收光能具有重要意义．此外，４２ ℃处理 １２ ｈ 导致

大豆叶片中铁氧还蛋白 ＮＡＤＰ 还原酶 （ ｆｅｒｒｅｄｏｘｉｎ
ＮＡＤＰ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＦＮＲ）表达下调［１６］（图 １Ｆ）．ＦＮＲ 能

够催化 ＮＡＤＰＨ 合成，在光合电子传递过程中发挥

关键作用．高温导致的 ＦＮＲ 下调表达会使光合电子

传递过程减缓．
参与碳同化过程的多种酶的表达丰度也受到

高温影响 （图 １Ｆ）．核酮糖⁃１，５⁃二磷酸羧化酶 ／加
氧酶（Ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃１， ５⁃ｂｉｓｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ／ ｏｘｙｇｅｎａ⁃
ｓｅ，ＲｕＢｉｓＣＯ）具有羧化酶和加氧酶双重活性，它是

光合作用中决定碳同化速率的关键酶，同时也参与
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植物的光呼吸途径．ＲｕＢｉｓＣＯ 活化酶（ＲｕＢｉｓＣＯ ａｃｔｉ⁃
ｖａｓｅ，ＲＡ）可以催化 ＲｕＢｉｓＣＯ 从无活性状态转变为

有活性状态．在 ４０ ℃处理 ２４ ～ ４８ ｈ 条件下，高粱叶

片中的 ＲｕＢｉｓＣＯ 和 ＲＡ 活性受到抑制［５４］ ．蛋白质组

学研究也发现，在 ３５～４５ ℃处理 １２～１２０ ｈ 条件下，
拟南芥、水稻、野生毛葡萄、假虎刺和大豆叶片中的

ＲｕＢｉｓＣＯ 大亚基［１５－１６，１９，２６－２７］、胡杨和野生毛葡萄叶

片中的 ＲＡ［２７－２８］ 都下调表达（图 １Ｆ）．与之相反，在
３５～４５ ℃处理 ６～１２０ ｈ 条件下，耐热植物马齿苋叶

片中的 ＲｕＢｉｓＣＯ 大亚基［２５］，拟南芥、水稻和假虎刺

叶片中的 ＲＡ［１５，１９，２６］表达上调（图 １Ｆ）．在 ３４ ～ ４５ ℃
处理 ６ ～ １６８ ｈ 时，拟南芥和水稻叶片中的 ＲｕＢｉｓＣＯ
小亚基上调表达，但大豆叶片和苜蓿种子中的

ＲｕＢｉｓＣＯ 小 亚 基 同 工 型 呈 现 多 样 的 变 化 模

式［１５－１６，１８，２９］ ．这表明，不同植物中的 ＲｕＢｉｓＣＯ 和 ＲＡ
对高温十分敏感，并呈现多样化的表达模式，这直接

影响了碳同化速率．
此外，其他参与光合作用碳同化过程的蛋白质，

如磷酸核酮糖激酶（ ｐｈｏｓｐｈｏｒｉｂｕｌｏｓｅ ｋｉｎａｓｅ，ＰＲＫ）、
磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ ｃａｒ⁃
ｂｏｘｙｌａｓｅ，ＰＥＰＣ）、羧酸酯酶（ ｃａｒｂｏｘｙｌｅｓｔｅｒａｓｅ，ＣＥＸ）
和转酮醇酶（ ｔｒａｎｓｋｅｔｏｌａｓｅ，ＴＫ）也受到高温影响（图
１Ｆ）．例如，在 ３５～４２ ℃处理 ６～２４ ｈ 条件下，水稻叶

片中的 ＰＲＫ［１８］和马齿苋叶片中的 ＰＥＰＣ［２５］ 下调表

达；然而，耐热植物马齿苋叶片中的 ＣＥＸ 在 ３５ ℃处

理 ６ 和 １２ ｈ 时表达上调，在处理 ２４ ｈ 时表达下

调［２５］；在 ４２ ℃处理 ６ ～ ５４ ｈ 条件下，水稻叶片中的

ＴＫ（ｇｉ５０９３３５５１）上调表达，但胡杨叶片中的 ＴＫ 同

工型（ｇｉ２５０１３５６、ｇｉ２５０１３５３）下调表达［１８，２８］（图 １Ｆ）．
这表明，高温胁迫影响植物碳同化过程，进而影响植

物光合效率．

５　 高温影响转录、翻译与翻译后调控

在转录水平上调控胁迫响应基因的表达是植物

应答高温胁迫的重要策略之一，转录因子在此过

程中起到关键作用． 研究表明，过表达转录因子

ＷＲＫＹ２５ 的拟南芥植株比野生型植株具有更强的耐

热性［５５］ ．蛋白质组学研究发现，在 ３５ ℃ 处理 ６、１２
和 ２４ ｈ 条件下，耐热植物马齿苋叶片中的ＷＲＫＹ 转

录因子表达上调［２５］（图 １Ｇ）．此外，在 ３５ ℃处理 ６ ～
２４ ｈ 条件下，耐热植物马齿苋叶片中螺旋⁃环⁃螺旋

（ｂａｓｉｃ ｈｅｌｉｘ⁃ｌｏｏｐ⁃ｈｅｌｉｘ １４５，ｂＨＬＨ１４５） 转录因子和

ＭＹＢ 转录因子的表达也都上调［２５］（图 １Ｇ）．已有报

道表明，ｂＨＬＨ１４５ 和 ＭＹＢ 转录因子超家族在 ＡＢＡ

诱导下参与干旱胁迫应答［５６］，但两者在植物高温胁

迫应答过程中的功能还有待进一步研究．
蛋白质组学研究发现，高温胁迫导致植物体内

参与蛋白质合成的蛋白质表达改变．真核起始因子

（ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ，ｅＩＦ）是蛋白质翻译起始

过程中的重要成员之一．在 ３４～４２ ℃处理 ４８～１２０ ｈ
条件下，假虎刺叶片、小麦非醇溶蛋白组分和苜蓿种

子中的 ｅＩＦ 表达上调［２１，２６，２９］；但 ４２ ℃处理 １２ ｈ 导致

大豆根中的 ｅＩＦ 表达下调［１６］（图 １Ｇ）．此外，真核延

伸因子（ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ，ｅＥＦ）通过催化

核糖体上氨基酸链的延伸来参与调控蛋白质的合成

过程．研究表明，拟南芥 ｅＥＦ１Ｂ⁃α 可以与 ｅＥＦ１Ｂ⁃β
协同作用参与应答高温胁迫［５７］ ．在六倍体小麦中过

表达玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ）叶绿体 ＥＦ⁃ＴＵ 编码基因 Ｚｍｅｆ⁃
ｔｕ１，可以有效抑制高温胁迫（４５ ℃）造成的叶绿体

蛋白质聚集反应，从而保护光合作用相关酶和类囊

体膜结构［５８］ ．在 ３４～４２ ℃处理 ６～２４ ｈ 条件下，拟南

芥、水稻和马齿苋叶片，以及小麦非醇溶蛋白组分中

的 ＥＦ⁃ＴＵ 表达都上调［１５，１８，２１，２５］；相反，大豆种子、茎
和叶片中的 ＥＦ⁃ＴＵ 在高温胁迫（３０～４２ ℃处理 １２～
１６８ ｈ）下表达下调［１６－１７］（图 １Ｇ）．这表明，长时间高

温胁迫影响 ＥＦ⁃ＴＵ 在蛋白质合成过程中的功能．另
外，核糖体蛋白也是参与蛋白质合成的重要成员．在
３２～４２ ℃处理 ６～２４０ ｈ 条件下，水稻和野生毛葡萄

叶片中的 ３０Ｓ 核糖体蛋白［１９，２７］，小麦小穗中的 ４０Ｓ
核糖体蛋白以及胡杨叶片中的 ５０Ｓ 核糖体蛋白表达

都下调［２３，２８］（图 １Ｇ）．其中，３０Ｓ 核糖体蛋白和 ５０Ｓ
核糖体蛋白定位于叶绿体中，这表明植物叶片细胞

的细胞质和叶绿体中的蛋白质合成过程都受高温胁

迫的抑制．
蛋白质正确折叠与加工对于其在植物高温胁迫

应答过程中行使功能尤为重要．在高温胁迫下，植物

能够通过调节热激蛋白（ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ，ＨＳＰ）家
族成员中的 ＨＳＰ７０、ＨＳＰ９０、小热激蛋白（ ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ
ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ，ｓｍＨＳＰ）、热激同源蛋白 ７０（ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ
ｃｏｇｎａｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０，ＨＳＣ７０）和 ＨＳＣ８０ 等的表达水平，
保证蛋白质正确折叠，并增强部分未折叠蛋白质的

稳定性［５９］ ．在３５～４２ ℃处理 １２～１６８ ｈ 条件下，拟南

芥、水稻和马齿苋叶片，大豆根、茎和叶片，苜蓿种

子，以及小麦胚乳和种子中的 ＨＳＰ７０［１５－１６，１８，２０，２２，２５，２９］

上调表达，马齿苋和胡杨叶片、大豆根和茎中的

ＨＳＰ９０［１６，２５，２８］ 也上调表达（图 １Ｇ）． ＨＳＰ９０ 是具有

ＡＴＰ 酶活性的分子伴侣，能与转录调控和信号转导

相关蛋白质相互作用．在高温胁迫下，ＨＳＰ７０ 能够与
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ＨＳＰ９０ 共同作用，促进蛋白质正确折叠并维持蛋白

质的稳定结构．此外，在 ３４ ～ ４５ ℃ 处理 １２ ～ １２０ ｈ
时，水稻、假虎刺、半夏和野生毛葡萄叶片，小麦胚

乳，苜蓿种子，大豆根、茎和种子中的 ｓｍＨＳＰ 表达丰

度上调［１６，１９－２０，２６－２７，２９－３０］（图 １Ｇ）．这有助于 ｓｍＨＳＰ 在

高温胁迫下有效捕捉未折叠蛋白质，并使之处于有

利于折叠的状态［６０－６１］ ．此外，在 ３４ ～ ４５ ℃处理 １２ ～
２４０ ｈ 条件下，水稻叶片、小麦小穗、大豆根和茎中

的 ＨＳＣ７０， 以 及 小 麦 胚 乳 中 的 ＨＳＣ８０ 表 达 上

调［１６，１９－２０］（图 １Ｇ）．ＤｎａＪ 型分子伴侣（ＤｎａＪ⁃ｔｙｐｅ ｍｏ⁃
ｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｐｅｒｏｎｅ，ＤｎａＪ）和 Ｄｎａｋ 型分子伴侣（Ｄｎａｋ⁃
ｔｙｐｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｐｅｒｏｎｅ Ｂｉｐ，ＤｎａＫ）作为分子伴侣

也参与植物对高温胁迫的应答过程．在 ３５ ℃ 处理

６～２４ ｈ条件下，耐热植物马齿苋叶片中的 ＤｎａＪ［２５］

和水稻叶片中的 ＤｎａＫ［１８］ 表达上调（图 １Ｇ）．另外，
丝状热敏蛋白具有 ＡＴＰ 酶活性，作为一种分子伴侣

蛋白参与蛋白质的折叠过程［６２］ ．３５ ℃处理 １２～２４ ｈ
时，耐 热 植 物 马 齿 苋 叶 片 中 的 丝 状 热 敏 蛋 白

（ｇｉ１８７８３０１１０）表达丰度显著上调（图 １Ｇ），这有助

于高温胁迫下蛋白质的正确折叠．
参与蛋白质降解过程的蛋白质也受到高温胁迫

的影响．在 ４２ ℃处理 １２ ～ ４８ ｈ 条件下，水稻叶片中

的 ２０Ｓ 蛋白酶体，苜蓿种子、大豆叶片和根中的蛋白

酶体亚基表达显著上调［１６，１８，２９］；相反，在 ４０ ～ ４３ ℃
处理 ６～ ２４０ ｈ 条件下，大豆和匍匐剪股颖根以及生

毛葡萄叶片中的 ４ 种蛋白酶体亚基表达下调［１６，２４，２７］

（图 １Ｇ）．这表明在高温胁迫下，植物蛋白质降解途

径存在多样化的调节模式．

６　 高温影响膜与转运蛋白质表达并改变细胞周期

高温胁迫导致植物体膜的流动性增强，同时影

响膜与转运相关蛋白质的表达［６３］ ．膜联蛋白是一类

具有离子通道活性的钙依赖膜结合蛋白质，在植物

细胞适应渗透胁迫过程中具有重要作用［６４］ ．在 ４２
℃胁迫 ６～１２ ｈ 条件下，大豆根和拟南芥叶片中的

膜联蛋白表达下调［１５－１６］（图 １Ｈ）．这表明膜联蛋白

介导的转运过程受到了高温胁迫的抑制．此外，液泡

型 Ｈ＋ ⁃ＡＴＰ 酶能够利用 ＡＴＰ 水解产生的能量将 Ｈ＋

转运到膜内，形成跨膜 Ｈ＋电化学势，为物质吸收和

离子跨膜转运提供动能［６５］ ．在 ３４ ℃胁迫下，小麦胚

乳和非醇溶蛋白组分中的液泡型 Ｈ＋ ⁃ＡＴＰ 酶表达显

著上调［２０－２１］（图 １Ｈ），这有助于植物在高温下促进

物质吸收与转运，从而维持细胞代谢活动所需的物

质供给．

图 ２　 蛋白质组学研究揭示的植物高温胁迫应答机制
Ｆｉｇ．２　 Ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ
ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ ｓｔｕｄｉｅｓ．

　 　 高温胁迫导致细胞周期改变，进而影响细胞分

裂和分化［６６］ ．蛋白质组学研究发现，高温胁迫（３２ ～
４０ ℃处理 ９６ ｈ～１０ ｄ）导致小麦小穗中的细胞分化

调控蛋白 ４８（ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ４８） ［２３］和大

豆种子中的有丝分裂 Ｇ２ 期细胞周期蛋白（Ｇ２ ／ ｍｉ⁃
ｔｏｔｉｃ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｙｃｌｉｎ Ｓ１３⁃６） ［１７］ 上调表达（图 １Ｈ）．其
中，有丝分裂 Ｇ２ 期细胞周期蛋白可以调控有丝分

裂向 Ｇ２ 期过渡［６７］ ．这两种细胞周期调控相关蛋白

质的上调表达在植物应答高温胁迫时动态调整细胞

周期过程中具有重要意义．此外，在 ３５ ℃胁迫 ６ ｈ 条

件下，耐热植物马齿苋叶片中的细胞分化循环蛋白

４８（ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｃｙｃｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ４８）上调表达，但在胁

迫 １２ 和 ２４ ｈ 时下调表达［２５］（图 １Ｈ）．这表明长时间

高温胁迫会抑制细胞周期相关蛋白的表达．

７　 结论与展望

探索植物逆境应答的网络调控机制已成为当前

的研究热点之一［６８］ ．随着全球气候变暖，持续高温

天气的频繁出现对植物生长造成严重影响．因此，研
究植物应答高温胁迫的分子调控机理具有重要意

义．定量蛋白质组学研究结果揭示了植物高温胁迫

应答的基本策略（图 ２），主要包括：１）利用 Ｇ 蛋白

和小 Ｇ 蛋白介导的 Ｃａ２＋ 信号通路与 ＣＤＰＫ、ＮＤＰＫ
和 １４⁃３⁃３ 蛋白共同调控目标蛋白质可逆磷酸化过

程传递高温胁迫信号；２）提高抗氧化酶表达丰度

（活性），从而启动多种抗氧化途径清除 ＲＯＳ，并利

用 ＬＥＡ 抑制高温引发的蛋白质聚集反应；３）调整糖

类与能量代谢相关酶的表达模式，从而动态调节植

物体内的物质与能量水平；４）提高叶绿素合成相关

酶的表达丰度，抵御高温对光合作用的抑制；５）调

节转录因子、蛋白质合成与命运相关蛋白质的表达
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模式，从而在转录、翻译和蛋白质周转等水平上调控

高温应答蛋白质的功能；６）通过调节膜联蛋白、液
泡型 Ｈ＋ ⁃ＡＴＰ 酶与细胞周期相关蛋白质的表达，促
进细胞内物质吸收与转运．这些信息对于深入理解

植物高温胁迫应答的分子调控网络机制具有重要意

义．然而，大部分蛋白质组学研究主要分析了植物高

温胁迫应答过程中的中高丰度表达蛋白质，缺乏对

低丰度蛋白质（如转录因子、蛋白质激酶、膜与转运

蛋白）等的研究．更重要的是，蛋白质磷酸化、糖基化

等翻译后修饰、蛋白质相互作用、蛋白质氧化还原状

态在植物应答高温胁迫过程中的作用机制还有待深

入研究．
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