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叶片温度检测技术与植物高温胁迫响应机制研究进展

张犇*，郭悦，武钰馨，周胜君
（山西大学 生命科学学院，山西 太原 030006）

摘 要：在当前全球变暖的背景下，高温引起的温度胁迫是许多地区农业的主要问题。高温导致植物生理生化异

常，从而影响生长发育，导致作物产量下降。因此全面了解温度胁迫下植物生理响应机制，尤其是植物细胞各种分

子防御机制的激活，对耐热植物的改良和开发具有极为重要的意义。准确的叶片温度检测将为了解植物高温响应

机制，并为作物耐热性遗传改良提供重要支持。本文首先对近年来植物叶片温度检测方法的发展进行了简单汇

总，并综述了近年来高温胁迫下植物的生理生化变化和植物耐热性的分子机制研究进展。
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Advances in Leaf Temperature Detection Technology and Plant High 
Temperature Stress Response Mechanism
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Abstract: Under the background of global warming, high-temperature stress is the main problem for agriculture in many regions. 

High temperature causes physiological and biochemical abnormalities in plants, thus affecting growth and development, leading to 

decreased crop yield. Therefore, a comprehensive understanding of the response mechanism of plants to high temperatures, especial‐

ly the activation of various molecular defence mechanisms in plant cells, is of great significance for the improvement and develop‐

ment of heat-resistant plants. Accurate leaf temperature detection will provide important support for the investigation of heat toler‐

ance mechanisms in plants and the rapid development of plant heat resistance genetic improvement. This review briefly summarises 

the development of leaf temperature detection methods in recent years. The advances in physiological and biochemical changes of 

plants under high-temperature stress and the molecular mechanisms of plant heat resistance in recent years are also summarized.
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0 引言 

近些年，不断扩大的世界人口和不断变化的

气候条件给全球农业界带来了相当大的压力，

人们对粮食、饲料和生物能源作物的需求日益

增加。温度被认为是影响植物生长发育速度的

主要因素［1］。在当前全球变暖的背景下，固着

的植物生长发育过程中不可避免会遭受环境温

度的起伏使得高温胁迫风险逐年加剧［2］。植物

细胞通过各种机制感知环境温度的变化，然后

影响基因表达、mRNA 稳定性、蛋白质折叠效

率、蛋白质稳定性、蛋白质-蛋白质相互作用和

酶活性。反过来，这些细胞内变化会改变代谢，
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从而可能导致细胞和组织温度的局部升高或降

低［3］。而准测定植物叶片温度，将有助于推动

对植物耐热及热胁迫响应的机制研究。本文首

先对近年来植物叶片温度检测方法的发展进行

了简单汇总，并探讨近年来高温胁迫下植物的

生理生化变化和植物耐热性的分子机制研究取

得的进展，旨在为植物耐热性研究奠定基础。

1 植物温度检测方法 

高温会对植物体内各种生理生化过程产生

负面影响。为了更好地适应环境，植物会根据

环境温度调节体温，所以植物温度测量结果可

以比环境温度更能直接洞察植物状态［4-5］。叶

片是植物有机物质的主要制造场所，其温度是

植物进行生命活动的保证。植物叶片温度是暴

露在大气中的叶片表面温度，受植物本身的生

理结构和太阳辐射、气温、空气湿度、风等气象

因素的影响，可以提供有关蒸腾作用、热胁迫

或水分胁迫以及疾病状况的重要信息［6］。高温

环境中的植物冠层会面临着叶片冷却需求的挑

战，以保持温度在其生理热限以下。叶片可以

通过开放气孔水分蒸发冷却，但为防止水分过

度流失，也可以依赖对流、辐射等非蒸发冷却

来调节叶温［7-9］。准确测量叶片温度对于了解

植物生理状况、指导农田灌溉、作物育种和产

量预测等具有重要意义。

由于叶片温度不时变化且易受外界环境影

响，所以叶片温度传感器在实际应用中被要求

满足温度范围并且在恶劣环境（如湿度，高温）

中测量时需保持稳定性。此外，为了保证测量

精度，需要尽可能消除外部因素对叶片温度传

感器的影响。叶片温度传感器可以分为接触式

和非接触式传感器。顾名思义，接触式传感器

元件须与采样物体有良好的接触［10］。接触式传

感器主要有热电阻和热电偶。在过去几十年

里，热电偶被广泛使用，但是它也带来了多重挑

战。如其工作需要叶片附着，但由于叶子的运

动，这会将其限制在小样本量和短测量周期［11］，

而为附着，我们所施加的平缓压力或某种胶水

会因其导热性和表面性质（例如表面发射率）的

变化而引入误差。此外，热电偶仅对叶片的一

小部分进行采样并提供叶片上的点读数，而之

前的研究表明较大叶片上会有较大的温度梯

度［9］。最后，热电偶接口的大部分暴露出来导

致与环境的辐射和对流热交换会产生高达几度

的系统误差［8］。所以目前研究多使用非接触式

传感器，主要有红外测温仪和红外热成像仪。

红外测温仪受叶片发射率和环境温度（如灰尘、

蒸汽、CO2）的影响，所以很难获得真实的温度。

叶片发射率是一个非常复杂的参数，需要不断

校正，温度测量数据处理困难［6］。最近，Chen 开

发了一种新技术，使用带有红外传感器和热电

偶线的红外测温仪测量叶片发射率，通过校准

方程将测量值转换为真实温度，以提高测量精

度［12］。随着技术发展，红外热成像技术可依靠

叶空温差将物体的热分布转换为可见图像实时

观察植物叶片，在植物研究的应用中引起热潮。

但是由于叶空温差一般较小，故而红外成像精

度较低，并且其较高的成本价格限制了广泛使

用。近些年，一些其他的温度传感器也被相继

研发，用来测量叶温，如于合龙等［5］将商业芯片

与柔性电子技术结合，制作出一种能够适应复

杂的测量环境并对叶温进行远程实时监测的基

于柔性基质的温度传感器。在表 1 中，我们对目

前研究中常用的一些温度传感器产品进行了汇

总，以期能够为之后研究提供便利。

环境温度的变化会影响植物组织和细胞的

温度从而改变细胞活动，反过来，与放热或吸

热反应相关的细胞活动的变化可以改变细胞和

组织的局部温度［3］。许多植物具有使其体内温

度高于空气温度的产热能力，可以维持其在波

动环境下的恒定温度。这些植物产热被认为是

通过植物线粒体呼吸链产生的，包括氧化磷酸

化途径（包含复合体 I ， III 和 IV）和两条非磷酸

化 途 径 ，由 交 替 氧 化 酶（alternative oxidase， 
AOX）介导的抗氰呼吸途径［36］和植物线粒体解

偶 联 蛋 白（plant uncoupling mito-chondrial pro⁃
teins， PUMPs）［37］。迄今为止，在包括天南星

科、苏铁科、莲科和睡莲科在内的多个科的植

物中，产热作用已经在花、花序或球果中被报

道［38］。但如果要揭示这些产热植物温度传感

器感知温度变化的精确机制，需要借助于细胞

内温度成像。近年来，荧光温度计被广泛应用

于动物细胞内温度成像，如成功揭示了哺乳动
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方法

热阻

热电偶
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k型热电偶

红外测温仪
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红外测温仪

红外测温仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

红外热成像仪

产品

TL系列玻璃

热敏电阻

CB-0231

SI20 LBE

Optris LS

国产M312216

Laboratories
C-1600 Linear

TFI-50

IRT-P5

AR852B+

国产 BAU-I

RGB热像仪

TI-125

FLIR One 
Pro-iOS

FLIR A655sc

FLIR TC 640

FLIR SC620

FLIR T400

FOTRIC
热像仪

Fluke TiR4FT

Fluke TiR4FT

IRBIS plus 3

检测物种

冬小麦（Triticum aestivum L.）

栓皮栎（Quercus variabilis Blume）
蝴蝶兰（Phalaenopsis aphrodite Rchb. 
f.）、兜兰（Paphiopedilum spp.）、马拉巴

栗（Pachira glabra Pasq.）
水稻（Oryza sativa L.）

水稻（Oryza sativa L.）

甜菜（Beta vulgaris L.）

水稻（Oryza sativa L.）

天竺葵（Pelargonium hortorum Bailey）

旱稻（Oryza sativa L.）

早稻（Oryza sativa L.）

苹果（Malus pumila Mill.）

杂草稻（Oryza sativa L.）

二穗短柄草（Brachypodium distachy⁃
on (L.) P. Beauv.）

小麦（Triticum aestivum L.）

苹果（Malus pumila Mill.）和甜樱桃

（Prunus avium L.）

黄瓜（Cucumis sativus L.）

小麦（Triticum aestivum L.）

佛甲草（Sedum lineare Thunb.）

柠条锦鸡儿（Sedum lineare Thunb.）

沙柳（Salix psammophila）、沙棘（Hip⁃
pophae rhamnoides L.）、柠条（Caraga⁃
na korshinskii Kom.）

旱稻（Oryza sativa L.）

研究内容

分析了CO2浓度时空分布规律，发现CO2浓度降低影响

作物群体光合生产力。

发现栓皮栎叶温随着水分胁迫程度的加剧逐渐升高。

开发了一种新的技术，使用带有红外传感器和热电偶丝

的红外测温仪测量叶片发射率并通过校准方程将测量

值转换为真实温度，以提高测量精度。

剖析了环境和生理对水稻小穗温度的影响。

不同生育时期的气叶温差，尤其是抽穗期气叶温差可作

为水稻高产育种的选择指标。

干旱条件下甜菜叶温在基因型间差异不显著。正常灌

溉和干旱胁迫条件下叶温差异显著

水分胁迫条件下，胁迫越重，叶温越高，丙二醛含量越

高，叶绿素 a含量越低。通过测定叶片温度，可以在一

定程度上判断叶片生理性状的变化。

叶片温度可以预测天竺葵是否感染病原体。

合适的磷营养可以降低低温对于植株的影响，维持细胞

水势稳定，减缓低温对于细胞膜的损伤。

在早稻幼穗分化期遭遇低温过程影响时,对水稻田采取

中水层灌溉处理的方式最能有效抵御低温带来的影响。

克服了早期使用的热成像传感器无法区分相同温度下

的物体的局限性。

耐旱杂草稻在干旱胁迫下光系统受伤害程度小，叶片膜

质过氧化程度较低。

冷诱导启动子驱动的短柄草抗冻蛋白的敲除赋予冰冻

和植物病原菌（丁香假单胞菌）敏感性。

提供利用动态能量平衡方程，推导气孔导度（gsw）的时间

响应的方法，提供叶片蒸腾（E）和gsw的精确估计。

纤维素纳米晶体（CNCs）分散液处理后芽的发射率明显

降低，支持了CNC涂层具有隔热效果的理论。

硝态氮能够有效地抑制黄瓜枯萎病的发生，维持叶绿体

结构的完整性，保持黄瓜植株正常的光合作用及生长，

并减少碳水化合物向根系的运输，从而抑制病原菌的侵

染及病害的发生。

可以用叶温来反映植物蒸腾速率。

植物距离光伏组件越近，其叶片温度越高，蒸发量也

越多。植物直接实铺模式有利于绿植光伏屋面节水

和节能。

采用“三温模型+热红外遥感”方法非接触式、无损伤性

测定柠条锦鸡儿灌丛蒸腾速率及其影响因素。

沙柳、沙棘、柠条均可以通过冷岛效应向周围环境吸热

用于蒸腾作用，降低环境温度。

接种印度梨形孢能减缓叶片萎蔫卷曲进程，提高旱稻幼苗

抗旱性。
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物棕色脂肪细胞中的产热机制［39-40］。但是鲜少

有其在植物细胞内温度成像的报道。近期，In⁃
ada［3］概述了用于细胞内温度成像的荧光温度

计的最新进展 ，指出了有机小分子（如罗丹

明）、无机化合物（如量子点和无机纳米粒子）、

荧光蛋白和聚合物荧光探针的应用及优缺点，

提出植物细胞温度成像的荧光温度计选择应考

虑：导入方法、细胞毒性、荧光光谱和温度范围

四点内容。此外需要注意的是，植物组织温度

会受到蒸腾作用气孔导度等因素影响，所以分

析仅与细胞内活动相关的细胞温度变化是相对

困难的，故而对于使用荧光探针和荧光显微镜

的细胞内温度成像，严格控制细胞外介质的温

度是必要的。

2 高温胁迫对植物的影响 

2.1　高温影响花粉活力、结实率和种子萌发　

授粉是多种植物对极端温度最敏感的物候

阶段之一。植物在生殖阶段开始时暴露于极端

温度会极大地影响作物产量［1］。研究表明，发

育中的花粉粒比其他植物组织的细胞更容易受

到高温的影响［41］。高温胁迫会影响植物花药

和花粉管的生长，使得花粉数减少，降低了花

粉活力与萌发能力。同时，植物在生殖阶段受

到热胁迫，会引起淀粉，脂质和能量生物合成

相关基因的显著调节，使蔗糖及其单糖成分水

平增加，丙酮酸，脂肪酸和饱和脂肪酸水平降

低，使得储存物质积累不足，导致小种子与白

垩质或白色核心胚乳的形成，从而引起籽粒数

量减少和籽粒灌浆不足［42-44］。近些年相关研究

结 果 也 在 玉 米［44-45］、水 稻［41 ，46］、大 豆［47］，小

麦［48-51］，番茄［52-53］，高粱［54］等多种作物中得到

论证。当然在此前的研究中，除了探究植物在

生殖阶段的最适温度外，研究人员也在积极深

入探索其背后调节机制以及缓解措施。例如有

研究将高温胁迫诱导高粱的雄性不育归因于细

胞壁转化酶介导小孢子和花药中的蔗糖水解，

导致碳水化合物代谢改变和花粉中的淀粉缺

乏［55］。此外，热应激转录因子 HSFA2 也被证

明在植物减数分裂细胞和小孢子的耐热性中起

着至关重要的作用［56］。并且研究发现能量状

态和植物激素丰度可以改变植物生殖阶段的耐

热性。如水杨酸（salicylic acid， SA）可改善高温

下番茄［57］、水稻［58］的花粉发育情况，而外源性

脱落酸（abscisic acid， ABA）的施用可增强蔗糖

运输并加速蔗糖代谢以维持碳平衡和能量稳

态，从而减轻对花药的热损伤［59］。

2.2　高温影响植物光合作用、呼吸作用和蒸腾作用

作物生殖过程需要很高的能量，因此，它们

严重依赖光合作用提供的能量［60］。在过去的

研究中，光合作用被认为是对高温胁迫最敏感

的植物生理过程之一［61］。叶绿体是对热胁迫

最敏感的细胞器［62］。高温会一定程度上损害

叶绿体基质和类囊体膜，使植物叶片光合速率

方法

红外热成像仪

多功能植物

测量仪

柔性温度计

产品

Testo 875-1

Photosynq 
Multise Q

检测物种

青杨（Populus cathayana Rehder）、沙枣

（Elaeagnus angustifolia L.）、 白刺（Ni⁃
traria tangutorum Bobrov）、小果白刺

（Nitraria sibirica Pall.）、灰绿藜（Oxyb⁃
asis glauca (L.) S. Fuentes, Uotila & 
Borsch）、艾（Artemisia argyi H. Lév. 
& Vaniot）、苍耳（Xanthium strumari⁃
um L.）、向日葵（Helianthus annuus L.）

沙拐枣（Calligonum mongolicum Tur⁃
cz.） 、梭 梭 （Haloxylon ammoden⁃
dron (C. A. Mey.) Bunge）、柽柳（Tam⁃
arix chinensis Lour.）

君子兰（Clivia miniata）

研究内容

在干旱、高温环境下,除了蒸腾,叶片形态变化也是调控

叶温的重要因子。

高温、高光强胁迫对3种植物的光合荧光参数均产生不

同程度的影响，3种植物的抗逆性强弱为梭梭>头状沙

拐枣>多枝柽柳，与3种植物的荧光参数表现一致。

研发一种基于柔性基质的温度传感器，能够适应复杂的

测量环境并对叶温进行远程实时监测

参考文献

[34]

[35]

[5]

续表1　植物叶片温度传感器及其应用

Continued Table 1　Temperature sensors of plant leaf and their applications
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降低［63］。多年来，科研人员对多种作物在高温

胁迫下光合速率变化及其分子机制进行了深入

研究［64-65］。最初，人们普遍认同高温胁迫下可

以 通 过 气 孔 限 制 CO2 供 应 来 抑 制 光 合 速 率

（Pn），随着技术的发展，人们研究逐渐深入，在

测定气孔导度（Gs）和光合速率的同时，能够算

出胞间的 CO2 浓度（Ci），也可以定量 CO2 扩散

的叶肉阻力和气孔阻力的大小，所以提出非气

孔限制［66］，认为也可以通过抑制叶肉细胞的光

合活性来影响光合作用，如高温会使叶绿体的

结构遭到破坏，也会通过影响一些光合作用关

键成分的稳定性来影响植物的光合速率，如影

响光合碳同化关键酶 1，5-二磷酸核酮糖羧化

酶（ribulose 1，5-bisphosphate carboxylase， Rubis⁃
co）对 CO2 的固定、降低 CO2 溶解度以及降解叶

绿素等［67-68］。非气孔限制和气孔限制共同导致

了光合速率的降低［69］，但大量研究表明，净光

合速率的降低主要受非气孔因素的限制［68］。

例如在 50 ℃高温下，甜椒叶片光合速率下降，

胞间的 CO2 浓度和气孔导度上升，则可以判断

光 合 速 率 的 下 降 主 要 是 由 非 气 孔 因 素 造 成

的［70］。高温胁迫的主要结果之一是造成光合

电子传递受损［71］。多年来，光系统 II（photosys⁃
tem Ⅱ， PSII）一直被认为是电子传递链中最热

敏的组成部分［61］。高温会导致其从有活性中

心暂时失去活性转化向无活性中心，这是一种

可 逆 的 变 化 ，是 植 物 的 一 种 保 护 机 制［72-73］。

PSII 活动减少通常是光合作用减少的最常见决

定因素［74］。出于这个原因，叶绿素荧光技术通

常被用来衡量耐热性［75-76］。最近的研究表明，

在 CO2 固定受到抑制的条件下，PSII 活性不受

温度限制，且 CO2 固定对热应激最敏感，通过对

Rubisco 活化酶的直接作用来抑制 Rubisco 的活

化［71，77］。在低于 40 ℃的温度下，温度诱导的对

Rubisco 活化的抑制是完全可逆的，而在该温度

以上，由于热变性而形成的活化酶的高分子量

聚集体导致 Rubisco 活化酶的不可逆损失［78］。

研究表明，作物通过光合作用固定碳到呼吸

作用的损失高达 60%，而作为产量收获的固定

碳总量最多为 25%［79］。呼吸作用对温度的响应

很大程度上是由温度如何影响底物供应以及植

物组织对呼吸产物的需求驱动的。能量需求来

源于韧皮部装载、蛋白质周转、离子梯度维持等

过程，以及叶片和根系中的其他代谢活动［80］。

De Vries 等的研究表明，在 C3 和 C4 植物中呼吸

速率随温度升高呈指数增长，温度升高会刺激

生长，这需要增加呼吸代谢［81］。高温下，随着光

合作用下降和呼吸作用增加，作物净碳供应受

到限制［82-83］。这种情况需要将已经吸收的非结

构性碳水化合物转移到呼吸代谢中［84-85］。这种

碳资源的重新分配会限制可用于支持生殖发育

的碳，并最终减少可用于种子或谷物灌浆的

碳［84，86］。热应激导致植物呼吸增加损害净碳平

衡并限制水稻，大豆等作物的生产力［84，87］。多

个物种的呼吸和产量之间的负相关在热应激期

间尤为强烈［88-90］。植物短期光合作用对温度的

响应小于呼吸作用［60，80］，如果温度持续升高，植

物可以通过调节呼吸速率来调节呼吸稳态，以

稳定整体碳平衡并限制对腺苷三磷酸（adenos⁃
ine 5’-triphosphate， ATP）的需求［60］。因此，在

全球变暖的背景下热驯化呼吸速率的能力可能

在决定作物生产力的前进中很重要。

除了上述的光合和呼吸作用，植物耐热性

也被鉴定与叶片蒸腾速率相关。有研究表明，

高温处理下，作物产量通常与冠层或器官（如

穗和叶）温度呈负相关［91］。由于叶片蒸腾是冠

层或器官温度的决定因素，高的叶片蒸腾速率

（E）将有利于产量的形成［92］。在水稻［92］、辣

椒［93］中的研究结果表明品种间耐热性的差异

与叶片蒸腾速率呈正相关，但是在高温胁迫

下，叶片蒸腾速率提高的比率则与品种的耐热

性成反比［72］。高温导致植物叶表面温度增加，

使叶片气孔开度减少以减少蒸腾降低植物对水

分和离子的转运和吸收［3 ，72 ，94］。此外，蒸腾作

用能显著降低冠层温度防止高温灼伤，与冠气

温差呈显著正相关［95］。

2.3　高温影响生物膜的稳定性　

生物膜是由脂质和蛋白质镶嵌而成的高度

有序结构。温度作为一种物理信号，可以直接

改变生物膜的流动性和膜微区的重塑［96］。这

可能不仅会影响膜的组成，还会对脂质和蛋白

质（如离子通道和激酶）之间的特定相互作用

产生影响，从而改变蛋白质的构象和功能，触

发特定的信号转导途径［96］。细胞通过实时控
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制脂质饱和度和脂肪酸长度来干扰膜调节物质

进出细胞/细胞器，重塑并重建膜流动性以应

对环境温度的变化［80］。高温影响质膜（plasma 
membrane， PM），叶绿体和线粒体膜以及内质

网系统（endoplasmic reticulum， ER）的状态和特

性，然而目前高温胁迫下膜损伤的研究仍多集

中在发生碳代谢和能量交换的线粒体和叶绿体

上，对植物细胞质膜和内质网的高温胁迫响应

的分子机制仍然知之甚少［96］。

由于电子传递链中产生的活性氧（reactive 
oxygen species， ROS）（包括过氧化氢（H2O2）、

超氧阴离子（O2
• −）、羟基自由基（• OH）和单线

态氧（1O2））以及伴随的代谢能量分布在光合作

用和呼吸作用期间，因此叶绿体和线粒体成分

是植物氧化损伤的主要目标［97］。丙二醛（Ma⁃
lonic dialdehyde， MDA）常被作为膜脂过氧化作

用的一个重要指标［67］。如前所述，高温引起的

叶绿体膜热损伤主要发生在类囊体膜上。类囊

体膜的流动性［96］和脂质过氧化［98］均会影响

PSII 功能。脂质过氧化产物通过氧化修饰、蛋

白质裂解和不可逆的蛋白质聚集对 PSII 蛋白

产生有害影响［98-99］，最显著的是反应中心结合

蛋白 D1［100］。高温对线粒体的膜损伤源于心磷

脂（cardiolipins， CL）的过氧化，进而抑制细胞色

素 c 氧化酶活性，从而减少电子传输，最终减少

ATP 合成［101］。

3 植物对高温胁迫的响应机制 

植物生长发育过程中已经进化出不同适应

机制支持植物的耐热性。这些机制与脂质膜热

稳定性、Ca2+、热休克转录因子（heat shock tran⁃
scription factor， HSF）、热休克蛋白（heat shock 
protein， HSP）、ROS 的产生和抗氧化系统，以

及植物激素和渗透调节物质等因素有关。

3.1　膜的热稳定性　

脂质膜的热稳定性由膜脂肪酸的饱和度或

不饱和度控制［80］。饱和脂肪酸的相对水平越

高，膜的刚性越强［102］，耐热性越强［80］。植物中

脂肪酸去饱和酶（fatty acid desaturase， FAD）家

族在适应高温胁迫方面发挥着重要作用。在拟

南芥 FAD 家族的 8 个成员中（FAD1 至 FAD8），

FAD2 和 FAD3 位于内质网膜中，而其他的是质

体特异性去饱和酶［96］。研究表明，质膜和膜细

胞器可感知温度波动，并可在转录和转录后水

平影响 FAD 活性，从而改变膜流动性［103］。目

前，植物中 FAD 对温度突然波动和具有温度敏

感性的上游因素快速反应以调节 FAD 活性的

机制仍不清楚［96］。

在前面的论述中，我们提到高温胁迫也会影

响脂质和蛋白质之间的特定相互作用，从而改变

蛋白质的构象和功能，触发特定的信号转导途

径，改变基因的表达和转录物的积累。故除了结

构成分以外，脂质及蛋白质亦可作为信号介质。

目前有超过 1 000 种脂质被证明参与应激诱导的

细胞信号传导，数量远远超过结构脂质［96］。研究

表明，热诱导的膜流动性变化可能会激活质膜上

的磷脂酶和激酶，包括磷脂酶 D（phospholipase 
D， PLD）和 磷 脂 酰 肌 醇 磷 酸 激 酶（phosphati⁃
dylinositol phosphate kinase， PIPK），导致由其催

化合成的磷脂酸（phosphatidic acid， PA）和磷脂

酰肌醇 4，5-二磷酸明显快速增加［104］。磷脂酸是

一种结构性脂质，在植物中充当磷脂酶 C（phos⁃
pholipase C，PLC）信号通路的关键协调者［105］。

拟南芥 AtPLC3 和 AtPLC9 与小热激蛋白（small 
HSP，sHSP）的表达调控有关［96］。

3.2　Ca2+和转录因子　

Ca2+和转录因子在高温胁迫下调节细胞信

号传导的作用不容忽视。目前在植物的耐热机

制中，已发现了多种转录因子。热休克转录因

子（HSF）是迄今为止研究的所有真核生物中存

在的一种保守蛋白，是最重要的一类转录因

子［106］。HSF 可激活热休克反应（heat shock re⁃
sponse， HSR），诱导热休克蛋白（HSP）的产生。

番茄 HSFA1a 和拟南芥 HSFA2 是诱导产生耐热

性的主要转录因子［94］。据报道叶绿体核糖体蛋

白 S1（ribosomal protein S1， RPS1）可 激 活 HS⁃
FA2 的表达，这被认为在热驯化过程中调节热应

激反应基因［107-108］。除了 HSFs 外，MBF1c［109-110］、

DREB2A/DREB2C［111-112］、WRKY［113］、、APX1 和

Zats［114-115］也均被证明参与了植物的耐热机制。

钙作为偶联胞外信号与胞内生理生化的第

二信使，与植物抗逆性关系密切。Ca2+螯合剂

和通道阻断剂对高等植物 HSR 途径的有效抑制

表明 Ca2+内流和随后的信号传导在热胁迫响应
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中发挥重要作用［116-117］。研究表明，许多植物细

胞质膜中存在热敏感的钙通道，如拟南芥中环

核苷酸门控离子通道 6（cyclic nucleotide-gated 
channel 6， CNGC6）可能介导热激活的 Ca2+内流

和热激蛋白的表达［96］。游离 Ca2+ 与钙调蛋白

（calmodulin， CaMs）的结合被证明可以触发质膜

钙信号级联，从而激活 HSF-HSP 通路［118］。在

拟 南 芥 中 ，AtCaM3 主 要 参 与 HSFs、MBF1c、
WRKY 家族（WRKY39）和 DREB 等转录因子的

激活［110，119-120］。质膜定位的蛋白 RBOHD 参与

H2O2 的产生，并通过胞浆钙的增加和/或钙依赖

蛋白激酶（calcium-dependent protein kinases， CD⁃
PKs）的磷酸化直接激活［110］。RBOHD 的下游信

号级联还包括 HSFs、丝裂原活化蛋白激酶（mi⁃
togen-activated protein kinases， MAPKs） 和

MBF1c［96］。在过去几十年的研究中 HSF-HSP
已被证明构成了参与热应激反应的主要调控通

路，其中一些基因已被应用于可持续农业［121］。

叶绿体基质 HSP70 被发现参与胁迫下的 PSII 修
复［122-123］。HSP90 可能作为信号传递到细胞核

的调节剂，调节光合作用相关基因和应激相关

基因的表达［124-125］。虽然其他一些 HSPs 已被证

明在 HSR 和耐热性中具有重要作用，但迄今为

止只有 HSP101 已被证明对植物获得性耐热性

至关重要［126］。HSP101 作为分解错误折叠蛋白

质的蛋白质机器具有特定作用［127］，这已在拟南

芥［128］和玉米［129］中得到证实。

3.3　ROS积累和抗氧化系统　

与其他非生物胁迫一样，高温胁迫可能会

使酶和代谢途径解偶联，从而导致不需要和有

害的 ROS 积累［106］。ROS 由所有细胞内细胞器

中的有氧代谢而不断产生，特别是在叶绿体、

线粒体和过氧化物酶体中［130-131］。但叶绿体被

认为是植物中 ROS 的主要来源［132］。叶绿体和

线粒体中 ROS 产生的主要场所为 PSI 和 PSII 的
反应中心［106 ，130］和线粒体电子传递链（electron 
transfer chain， ETC）复合体 I 和 III［133］。高温胁

迫下 ROS 水平急剧增加，会导致细胞成分（例

如叶绿素）的不可逆降解和衰老来限制碳固

定［134］，也会一定程度上损害细胞结构［135］，花

粉萌发和花粉管生长，从而影响作物产量。对

此，植物已经发展出多种应对氧化应激的策

略，其中抗氧化防御在非生物胁迫下的植物生

存中起着至关重要的作用。

抗氧化系统的主要成分包括低分子量抗氧

化剂（如抗坏血酸（ascorbic acid， Asc）、谷胱甘

肽（glutathione， GSH）、生育酚和还原型异戊二

烯醌、类胡萝卜素和花青素）和抗氧化酶（如过

氧 化 氢 酶（catalase， CAT）、谷 胱 甘 肽 还 原 酶

（glutathione reductase， GR）、谷胱甘肽过氧化物

酶（glutathione peroxidase， GPX）、过 氧 化 物 酶

（peroxidase， PRX）、超氧化物歧化酶（superoxide 
dismutase， SOD）、抗坏血酸过氧化物酶（ascor⁃
bate peroxidase， APX）、单脱氢抗坏血酸还原酶

（monodehydroascorbate reductase， MDHAR）、脱

氢抗坏血酸还原酶（dehydroascorbate reductase， 
DHAR）、谷胱甘肽小号-转移酶（glutathione S-
transferase， GST）等）［132，136］。在氧化应激下，所

有这些抗氧化剂的同步作用导致 ROS 去除并保

护植物免受氧化损伤。值得注意的是，这些抗

氧化剂与酶相关的反应偶联，例如 Asc/APX、

GSH/GPX。这种联系导致合适的细胞区室发

生氧化还原变化，这在植物对各种非生物或生

物胁迫的反应中起着至关重要的作用［136］。

3.4　植物激素和渗透调节物质　

高温影响植物激素产生和信号的调节。高

温通过抑制或激活关键分子中枢影响植物激素

通路，包括生物合成/分解代谢酶、激素转运蛋

白、受体蛋白、信号成分和下游转录调节因子。

研究表明，温度调节的激素信号通常取决于转

录、转录后和翻译后机制，其中一些与典型的

高 温 -phyB-PIF 通 路 有 关［137-139］。 Castroverde
等［139］对 高 温 和 低 温 下 生 长 素 、油 菜 素 内 酯

（brassinosteroid， BR）、细 胞 分 裂 素（cytokinin， 
CK）、独脚金内酯（strigolactone， SL）、赤霉素

（gibberellin， GA）、ABA、SA、茉莉酸（jasmonic 
acid， JA）和乙烯等激素通路的分子机制进行了

综述，指出不同植物激素的调节机制可能与已

知的温度感应机制有关，如温度调节的生长

素、BR 和 GA 生物合成与已知的 phyB-PIF 温
度感应通路有关，并且温度会影响激素水平和

生物合成基因表达，无论它们来自氨基酸（生

长素、SA 和乙烯）、脂质（BR 和 JA）、核苷酸

（CK）还是特殊代谢物（SL、GA 和 ABA）。而
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植物激素稳态和运输也通过前体修饰、改变细

胞内运输和扰乱整株植物运输而受到温度的影

响，如温度会影响受体转录水平、蛋白质丰度、

稳定性和定位。当然，除了上述激素，新型植

物激素多胺（polyamine， PA）也是这几年的研

究热点。研究表明，多胺能够在高温下保持类

囊体膜的热稳定性，从而提高光合效率，保护

植物免受高温胁迫［140-141］。

除植物激素外，植物体内的一些渗透调节

物质如脯氨酸、可溶性糖等也可以帮助植物抵

御高温逆境［72］。脯氨酸、甘氨酸甜菜碱和海藻

糖等渗透剂的积累可以提高植物的耐热性，但

由于热敏植物缺乏积累这些物质的能力，因此

可以通过外源施用渗透保护剂来提高此类植物

的耐热性［106］。近年来，植物激素、渗透剂、信

号分子、微量元素等保护剂的外源应用提高植

物抗逆性已经得到了许多研究，如施用外源脯

氨酸和甘氨酸甜菜碱可以使 Ca2+ 和 K+ 含量增

加，升高植物体内甘氨酸甜菜碱、游离脯氨酸

和可溶性糖的浓度，使芽更耐热［142-143］。外源硒

（Se）的施用通过增强高温下抗氧化防御来减

少氧化损伤，从而提高作物产量［144］。

4 总结与展望 

高温胁迫是许多地区农业所面临的主要问

题。高温影响植物细胞生物膜的稳定性，干扰

各种细胞器如线粒体和叶绿体功能，影响植物

光合、呼吸和蒸腾作用引起碳供需失衡，同时

高温也影响雄性器官发育和花粉活力，从而导

致作物产量下降。为了提高耐热性，各种分子

水平上的调节机制包括膜热稳定性、抗氧化防

御系统、渗透调节物质、植物激素、钙依赖性蛋

白激酶的积累和调节以及转录激活使植物在温

度胁迫下得以适应（图 1）。现今关于植物耐热

性的生理生化机制已经有相当多的研究，但是

我们对植物如何感知环境温度变化以及植物细

胞温度变化的调控机制仍知之甚少。并且我国

关于植物组织和细胞的温度研究起步较晚，在

应用和测量方面尚未达到世界领先阶段，因此

仍具有很大的发展空间。

目前一些关于植物气孔导度，蒸腾作用、干

旱 和 生 物 胁 迫 的 研 究 领 域 均 涉 及 植 物 温

度［19 ，145-147］，这也提示了我们植物高温响应机制

的复杂性，往往一个性状会由多个基因控制，

各种胁迫并不是相对独立的，这也是传统育种

过程中所难以克服的困难。但随着各种植物基

因组的鉴定、生物信息方法及工具的发展和多

组学技术的进步，使得我们对植物耐热遗传机

制研究逐步深入。一些技术如 CRISPR-Cas9、
染色质转座酶可及性测序、RNA 测序、染色质

免疫共沉淀测序、RNA 修饰以及单细胞 RNA
测序等在阐明植物高温胁迫响应和耐受相关基

因网络至关重要。

分子工具与生理特征相结合将会是培育耐

热品种的关键。在今后的研究中，我们可以通

过整合植物反应的遗传和生理特征的方法来研

图1　高温胁迫对植物的影响（左侧）及植物耐热机制（右侧）

Fig.  1　The impact of high temperature stress on plants (left) and the mechanisms that plants use to withstand heat (right)
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究高温胁迫，以帮助确定植物育种目标。总的

来说，我们需要考虑以下几方面重点：（1）开发

简单的筛选方法，制定植物各个阶段可行的耐

热性选育标准。（2）明确一些与热应激有关的

生理性状的潜在遗传机制，并对其遗传物质进

行多样性分组以明确各个生理性状之间的相关

性。（3）确定与热应激相关的数量性状基因座

（quantitative trait locus， QTL），鉴定更多的热调

控基因。（4）更加关注热调控基因的激活转录

级联反应的上游机制，如热应激感知。（5）关注

相关技术手段和仪器的研发，为深入研究和实

践提供支持。
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