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产物ꎬ并激活一系列信号途径来应对热胁迫ꎬ这些变化凸显了植物热胁迫响应生理和分子机制的复杂性ꎮ 本文详

细综述了生物膜、活性氧解毒机制、热激蛋白和各类保护剂在植物耐热性形成中的作用ꎬ并对未来如何深入研究植
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　 　 受人为因素和自然因素的共同影响ꎬ预计到 ２１
世纪末ꎬ地表气温将提高 ２~４ ℃ [１]ꎮ 高温引起的热

胁迫影响植物生长发育的各个生理过程ꎬ导致植株形

态和生理变化ꎬ阻碍植物的发育过程ꎬ最终导致巨大

的产量损失ꎮ 在高温条件下ꎬ植物细胞膜脂双层结构

的流动性明显增强ꎬ可引起电解质泄漏、活性氧生成

和氧化损伤ꎮ 植物则通过不同途径积累抗氧化剂、渗
透保护剂和热激蛋白(Ｈｓｐｓ)等代谢产物应对热胁迫

损伤[２]ꎬ叶绿体和线粒体中的保护酶及抗氧化剂对减

少氧化损伤也非常重要[３]ꎮ 热激蛋白在胁迫信号转

导ꎬ保护并修复受损蛋白质ꎬ以及在调节细胞氧化还

原状态中均发挥作用ꎮ 其他一些主要的胁迫响应因

子ꎬ包括离子转运体、渗透保护剂、自由基清除剂、各
种胁迫响应蛋白质以及参与信号级联和转录控制的

因子等ꎬ对抵消热胁迫的影响也至关重要[４]ꎮ
植物的耐热机制与光合系统的耐受性有关[５]ꎮ

热胁迫引起光系统 ＩＩ(ＰＳＩＩ)失效ꎬ降低了电子传输效

率ꎬ增加了活性氧的产生ꎮ 在热胁迫下ꎬ植物的叶绿

体和线粒体都会积累更多的活性氧(ＲＯＳ)ꎬ从而严重

破坏 ＤＮＡꎬ引起细胞膜脂质过氧化ꎮ 有研究结果表

３４２



明ꎬ活性氧解毒机制在保护植物免受高温胁迫方面发

挥着重要作用[６￣７]ꎮ 因此ꎬ植物的耐热性与其自身对

活性氧的清除和解毒能力密切相关ꎮ 耐热性的诱导

可归因于通过提高抗氧化能力来维持更好的膜热稳

定性和较低的活性氧积累量[８￣１０]ꎮ 但是ꎬ现阶段关于

不同细胞器中活性氧如何生成和消耗的了解有限ꎮ
植物耐热性的遗传差异与不同胁迫响应基因表达、
Ｈｓｐｓ 合成以及抗氧化防御系统等因素有关[１１￣１２]ꎮ 本

文拟通过总结生物膜、活性氧解毒机制、热激蛋白和

各类保护剂在植物耐热性形成中的作用ꎬ以期为植物

耐热性育种的深入研究奠定基础ꎮ

１　 生物膜在植物耐热性中的作用

脂质过氧化(ＬＰＯ)对生物具有非常大的破坏

性ꎮ 热胁迫会导致植物细胞膜自由基损伤ꎬ从而导

致 ＬＰＯ 增强ꎮ 人们已经认识到ꎬＬＰＯ 产物是由多元

不饱和前体形成的ꎬ这些前体包括小的碳氢化合物

碎片ꎬ如酮、丙二醛 (ＭＤＡ) 以及与之相关的化合

物[１３]ꎮ ＭＤＡ 含量被广泛用作 ＬＰＯ 的指标[１４]ꎮ 细

胞膜和细胞器膜中的 ＬＰＯ 都是在活性氧水平高于

阈值时发生ꎬ从而影响正常的细胞功能[１５]ꎮ 产生的

烷氧基和过氧基能够通过与其他脂质分子相互作用

来诱导新的自由基链ꎮ 由此产生的脂质过氧化氢很

容易分解成多种活性物质ꎬ包括脂质烷氧基、醛类、
烷烃、脂质环氧化物和醇类ꎮ 因此ꎬ单个引发事件有

可能通过链式反应生成多个过氧化物分子ꎮ ＬＰＯ
的总体作用是降低膜的流动性ꎬ这使得在双层膜结

构的两部分之间交换磷脂更容易ꎬ并增加了膜对正

常情况下不穿过它的物质的泄漏ꎬ从而损害膜蛋白、
受体、酶和离子通道ꎮ

热胁迫会改变膜蛋白的三级和四级结构ꎬ所以

生物膜的完整性和功能对高温非常敏感ꎮ 细胞膜是

由蛋白质和脂质组成的移动镶嵌结构ꎬ内、外两层由

蛋白质分子组成ꎬ中间一层由双层脂类分子组

成[５]ꎮ 许多热胁迫响应都是通过蛋白质折叠的展

开变性来实现的ꎮ 蛋白质构象随温度变化ꎬ温度的

降低和升高都会导致蛋白质变性[１６]ꎮ 膜脂中一些

不饱和脂肪酸的不饱和键对温度比较敏感ꎬ容易断

裂ꎬ膜脂中饱和脂肪酸含量越高ꎬ植物的耐热性越

强ꎮ 有研究结果表明ꎬ缺乏不饱和脂肪酸的大豆突

变体对高温表现出很强的耐受性[１６]ꎮ 在高温处理

下ꎬ２ 个缺乏不饱和脂肪酸的拟南芥突变体( ｆａｄ５ 和

ｆａｄ６)类囊体膜的稳定性更强[１７]ꎮ 通过抑制 ω￣３ 脱

氢酶基因ꎬ增加脂类饱和度ꎬ也能使烟草表现出更强

的耐热性[１８]ꎮ
膜热稳定性(ＭＴＳ)是耐热性的一个重要指标ꎬ

它是通过测量电导率来确定的ꎮ 在植物生长后期ꎬ
膜稳定性参数通常会降低ꎮ 基因型间的 ＭＴＳ 遗传

变异可用于小麦耐热性育种ꎮ 如果灌浆时遇到高

温ꎬＭＴＳ 高的小麦品种产量往往高于 ＭＴＳ 低的品

种[１９]ꎮ 植物细胞暴露于高温下会引起细胞膜破裂ꎬ
这与膜脂双层结构的温度特异性相变(凝胶到液体

或反之)有关ꎮ 热胁迫可导致线粒体膜功能受损并

产生氧化损伤[６￣７ꎬ２０]ꎮ 植物细胞的光合系统不耐热ꎬ
在植株出现明显的热害症状之前就会受到破坏ꎬ热
胁迫通过改变吸收光能的数量和利用率来影响类囊

体膜反应ꎬ进而改变叶绿素荧光模式ꎮ

２　 活性氧解毒机制在植物耐热性中的
作用

　 　 活性氧包括超氧阴离子(Ｏ２
􀅰－)、羟基(􀅰ＯＨ)和

过氧化氢(Ｈ２ Ｏ２)等ꎬ是细胞代谢的天然产物(图
１)ꎮ 光合过程中能量耗散不足可导致叶绿素形成

三重态ꎮ 三重态的叶绿素可以与三重态的氧发生反

应ꎬ释放出一种非常活泼的单态氧ꎬ对光系统 Ｉ
(ＰＳＩ)、ＰＳＩＩ 以及整个光合机制都有破坏作用ꎮ 热

胁迫可促进活性氧的快速生成和积累[２１￣２３]ꎮ 活性

氧的过度生产可能对所有细胞组分都有害ꎬ并对细

胞代谢产生负面影响[２４￣２５]ꎮ 因此ꎬ这些活性氧的解

毒机制对于植物的耐热性至关重要ꎮ
植物应对活性氧的防御系统包括酶抗氧化剂和

非酶抗氧化剂(图 １) [２６]ꎮ 主要的酶抗氧化剂是过

氧化氢酶(ＣＡＴ)、超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、谷胱甘肽

过氧化物酶(ＧＰＸ)、抗坏血酸过氧化物酶(ＡＰＸ)、脱
氢抗坏血酸还原酶(ＤＨＡＲ)、谷胱甘肽还原酶(ＧＲ)
和谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶(ＧＳＴ) [２７]ꎮ ＳＯＤ 将 Ｏ２

􀅰－转化为

Ｈ２Ｏ２ꎬ而 ＣＡＴ 则将 Ｈ２Ｏ２解离为 Ｈ２Ｏ 和 Ｏ２ꎮ ＧＰＸ 需

要一种酚类化合物邻甲氧基苯酚作为电子供体来分

解 Ｈ２Ｏ２ꎬ而 ＡＰＸ 则使用一种还原形式的抗坏血酸

(ＡｓＡ)来保护细胞免受 Ｈ２Ｏ２的破坏[２８]ꎮ ＡＰＸ 反应

产生的氧化形式 ＡｓＡ 通过抗坏血酸￣谷胱甘肽循环

或单脱氢抗坏血酸还原酶 (ＭＤＨＡＲ) 和 ＤＨＡＲ 的

Ｈａｌｌｉｗｅｌｌ￣Ａｓａｄａ 通路再生ꎬ最终利用还原型烟酰胺

腺嘌呤二核苷酸磷酸(ＮＡＤＰＨ)的还原能力ꎬ通过
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ＧＲ 将氧化型谷胱甘肽(ＧＳＳＧ)转变为还原型谷胱甘 肽(ＧＳＨ)(图 １)ꎮ

ＡＰＸ:抗坏血酸过氧化物酶ꎻＡｓＡ:抗坏血酸ꎻＣＡＴ:过氧化氢酶ꎻＤＨＡ:脱氢抗坏血酸ꎻＤＨＡＲ:脱氢抗坏血酸还原酶ꎻＦｄ:铁氧还原蛋白ꎻＦｅ２＋:亚

铁离子ꎻＦｅ３＋:铁离子ꎻＧＰＸ:谷胱甘肽过氧化物酶ꎻＧＲ:谷胱甘肽还原酶ꎻＧＳＨ:还原型谷胱甘肽ꎻＧＳＳＧ:氧化型谷胱甘肽ꎻＨ２Ｏ２:过氧化氢ꎻ

ＭＤＨＡ:单脱氢抗坏血酸ꎻＭＤＨＡＲ:单脱氢抗坏血酸还原酶ꎻＮＡＤＰ:烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸ꎻＮＡＤＰＨ:还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷

酸ꎻ􀅰ＯＨ:羟基自由基ꎻＯ２:氧气ꎻＯ２
􀅰－:超氧阴离子ꎻＰＳＩ:光系统 ＩꎻＳＯＤ:超氧化物歧化酶ꎮ

图 １　 热胁迫条件下活性氧的解毒机理

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ

　 　 ＧＳＴ 是一种多功能蛋白质的集合ꎬ基本上存在于

所有生物体中ꎮ 除了参与天然次生化合物的代谢[２９]

和有害外源物质的解毒[３０]ꎬ植物 ＧＳＴ 还可以将 Ｈ２Ｏ２

催化还原为危害较小的乙醇[３０]ꎮ 通过将转基因烟草

的 ＧＳＴ / ＧＰＸ 活性加倍ꎬ幼苗和成株的生长速度明显

快于野生型ꎬ从而提供了更好的抗氧化保护作用[３１]ꎮ
抗氧化酶的活性对温度敏感ꎬ在不同的温度范

围内发生活化ꎮ 在兵豆中观察到ꎬ随着温度的升高ꎬ
ＣＡＴ、ＡＰＸ 和 ＳＯＤ 活性逐渐增加ꎬ超过 ５０ ℃后活性

开始降低ꎬ而过氧化物酶(ＰＯＸ)和 ＧＲ 在２０~ ５０ ℃
条件下随温度升高活性都会降低[８]ꎮ 鹰嘴豆耐热

品种的最高抗氧化活性温度为 ３５ ~ ４０ ℃ꎬ热敏品种

为 ３０ ℃ [３２]ꎮ 抗氧化酶的活性也因不同作物、不同

品种的耐热性、生长阶段和生长季节的差异而有所

不同[２３]ꎮ Ｇｏｙａｌ 等[３３] 研究发现ꎬＧＳＴ、ＡＰＸ 和 ＣＡＴ
活性强的小麦品种表现出更强的耐热性ꎬ由此推测

小麦品种的耐热性与其细胞抗氧化能力有关ꎮ
ＡｓＡ、ＧＳＨ 和 α￣生育酚是在活性氧解毒中起关

键作用的主要非酶抗氧化剂[１０]ꎮ ＡｓＡ 几乎分布在

植物的所有部位ꎬ在线粒体中合成ꎬ然后运输到植物

的其他部位ꎮ ＡＰＸ 以 ＡｓＡ 为底物ꎬ在抗坏血酸￣谷胱

甘肽循环中将 Ｈ２Ｏ２还原为 Ｈ２Ｏꎬ生成单脱氢抗坏血

酸(ＭＤＨＡ)ꎬＭＤＨＡ 进一步与 ＡｓＡ 和脱氢抗坏血酸

(ＤＨＡ)解离(图 １)ꎮ
α￣生育酚主要存在于叶绿体中ꎬ尤其是在类囊

体膜和质体小球中ꎬ可以使光合作用衍生的活性氧

(主要是单线态氧和羟基)失活ꎬ并与其他抗氧化剂

一起清除脂质过氧自由基ꎮ 它作为亲脂性抗氧化

剂ꎬ与多元不饱和脂酰基相互作用ꎬ从而稳定膜脂结

构[２８]ꎬ还可作为调节信号转导的物质ꎮ α￣生育酚的

数量随着环境限制、胁迫强度和物种敏感性的变化

而变化ꎮ α￣生育酚的变化源于与其生物合成途径相

关的基因表达的改变[３４]ꎮ Ｋａｎｗｉｓｃｈｅｒ 等[３５]发现ꎬ在
缺少 α￣生育酚的情况下ꎬ存在一个为细胞光合系统

提供充分保护的补偿机制ꎬ这也进一步证明 α￣生育

酚不是一种单一的抗氧化剂[３６]ꎮ
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ＧＳＨ 是一种非蛋白硫醇ꎬ在 Ｈ２Ｏ２解毒中起着关

键作用ꎮ 据报道ꎬ在 Ｈ２Ｏ２解毒过程中ꎬＧＳＨ 转变为

其氧化形式 ＧＳＳＧ 的转化率是细胞氧化还原平衡的

指标[３３]ꎮ ＧＳＨ 和 ＡｓＡ 被认为是植物氧化还原信号

的重要组成部分[３７]ꎮ

３　 热激蛋白在植物耐热性中的作用

热胁迫能够触发防御基因的表达ꎬ而这些基因

在正常条件下是不表达的[３８]ꎮ 所有的逆境胁迫都

会诱导细胞中相关胁迫响应基因的表达和蛋白质的

合成[３８￣３９]ꎮ 然而ꎬ在胁迫发生后到细胞开始恢复之

前ꎬ胁迫响应因子会立即阻断重要的代谢过程ꎬ包括

ＤＮＡ 复制、转录、ｍＲＮＡ 输出和翻译[４０]ꎮ
热激蛋白根据分子量分为 ５ 个家族:Ｈｓｐ１００、

Ｈｓｐ９０、Ｈｓｐ７０、 Ｈｓｐ６０ 和小分子量 Ｈｓｐｓ ( ｓＨｓｐｓ)ꎮ
Ｈｓｐｓ 能够在一定程度上解决蛋白质错误折叠和聚

集等问题ꎬ同时也起到伴侣蛋白的作用ꎮ Ｈｓｐｓ 的多

样性和丰富性反映了植物对热胁迫的适应性ꎮ 一般

来说ꎬ植物的 ｓＨｓｐｓ 多样性最高ꎮ 这些 ｓＨｓｐｓ 基因

的表达受限于植物的某些发育阶段ꎬ如种子萌发、胚

胎发生、胚胎发育或果实成熟等[４１]ꎮ
Ｈｓｐｓ 基因的转录主要由胞质内处于非活性状

态的调节蛋白质———热激转录因子(Ｈｓｆｓ)控制ꎮ 每

个 Ｈｓｆｓ 具有 １ 个羧基末端(Ｃ 末端)和 ３ 个氨基末

端(Ｎ 末端)ꎬ并含有亮氨酸[４２]ꎮ 每个 Ｈｓｆｓ 都有调

节作用ꎬ并且在触发、维持和恢复等热胁迫响应的所

有阶段都相互合作ꎮ 因此ꎬ这些因子被认为是热胁

迫响应的转录激活因子[４３￣４４]ꎮ 在番茄中ꎬＨｓｆＡ１ａ 是

主要的转录调节因子ꎬ负责诱导基因表达ꎬ包括合成

ＨｓｆＡ２(图 ２) [４５]ꎮ 这些调节因子根据其聚集成三联

体的结构差异被分为 ３ 类:ＨｓｆＡ、ＨｓｆＢ 和 ＨｓｆＣꎬ所有

这些 Ｈｓｆｓ 对植物耐热性的获得都很重要[４４]ꎮ 对拟

南芥的研究发现ꎬＨｓｆＡｓ 是热诱导热激基因活化的

主要因素[４６]ꎮ ＨｓｆＢｓ 虽然具有正常的 ＤＮＡ 结合功

能ꎬ但缺乏热诱导的转录激活功能ꎬ与 ＨｓｆＡｓ 共同转

录激活ꎮ 尽管对 Ｈｓｆｓ 进行了广泛的研究ꎬ但尚未发

现 Ｈｓｆｓ 在热信号转导中的直接上游因子ꎮ 无论是

对 Ｈｓｆｓ 本身还是其他新的转录因子都有待进一步

研究ꎮ

ＨｓｆＡ１ａ、ＨｓｆＡ１ｂ、ＨｓｆＡ２ 为转录调节因子ꎻＨｓｆ:热激转录因子ꎻＨＳＥ:热激启动子元件ꎻｈｓｍＲＮＡ:热激信使核糖核酸ꎻＨｓｐ７０、Ｈｓｐ１０１:热激蛋白ꎻ
ｓＨｓｐ:小分子量热激蛋白ꎮ

图 ２　 热激蛋白的作用方式

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ａｃｔｉｏｎ ｍｏｄｅ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

　 　 任何蛋白质的功能都是由其构型和折叠成的三

维结构决定的[４７]ꎮ Ｈｓｐｓ 的一般作用是作为分子伴

侣ꎬ调控蛋白质的折叠、积累、定位和降解[３９ꎬ４４ꎬ４８￣５０]ꎮ

Ｔｉｍｐｅｒｉｏ 等[５１] 明确指出ꎬ在热胁迫条件下ꎬＨｓｐｓ 作

为分子伴侣可以维持正确的蛋白质结构ꎬ以保护蛋

白质免受损害ꎮ 这些蛋白质作为伴侣蛋白ꎬ在热胁
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迫过程中阻止其他蛋白质的不可逆聚集ꎬ并参与蛋

白质的再折叠[４７ꎬ５２]ꎮ 来源于拟南芥的 Ｈｓｐ１０１ꎬ在水

稻植株中过表达可显著改善热胁迫恢复过程中的生

长性能[５３]ꎮ 有研究结果表明ꎬ发育中的小麦籽粒含

有 Ｈｓｐ１００ꎬ热胁迫下耐热品种的 Ｈｓｐ１００ 含量更

高[５４]ꎮ Ｈｓｐ７０ 在热胁迫下的积累量与开放的 ＰＳⅡ反

应中心捕获激发能的效率呈线性正相关ꎬ并通过提高

电子传递链的速率增加对高温的耐受性[５５]ꎮ
ｓＨｓｐｓ 是一组１５ ０００~３０ ０００的同源蛋白质[５ꎬ５６]ꎮ

在胁迫条件下ꎬｓＨｓｐｓ 占细胞中蛋白质的 １％ꎮ 植物

ｓＨｓｐｓ 分为 ６ 类ꎬ３ 类定位于细胞质或细胞核ꎬ另外 ３
类定位于质粒、内质网和线粒体[５７]ꎮ Ｈｓｐｓ 在耐热

性中的意义主要表现在其与细胞代谢活性的相关性

上[５８￣５９]ꎮ 已有的研究结果表明ꎬ位于线粒体和叶绿

体中的 ｓＨｓｐｓ 可以保护线粒体中的呼吸电子传递和

叶绿体中的 ＰＳＩＩ 电子传递[６０]ꎮ 在藜的研究结果中

发现ꎬ大小为２２ ０００的叶绿体 ｓＨｓｐ 定位于类囊体腔

内ꎬ与 ＰＳＩＩ 中不耐热的放氧复合体特异性互作ꎬ保
护其免受热胁迫损伤[４１ꎬ６１]ꎮ ｓＨｓｐｓ 在体外和体内均

可作为分子伴侣ꎮ 一个大小为１８ ０００的 ｓＨｓｐ 被证

明可以阻止蛋白质聚集ꎬ并通过其他伴侣保持其活

跃的再折叠形式[４１]ꎮ 谷物中的淀粉合成是在淀粉

体中进行的ꎬ根据已报道的 ｓＨｓｐｓ 在质粒中的定位ꎬ
Ｈｓｐ１８ 在为小麦籽粒生长提供耐热性方面的作用可

能是通过保护可溶性淀粉合成酶来实现的ꎬ这种酶

对高温极为敏感[６２]ꎮ

４　 各类保护剂在植物耐热性中的作用

近几十年来ꎬ渗透保护剂、植物激素、信号分子、
微量元素等的外源应用对高温胁迫下植物生长产生

有益的影响ꎬ这些保护剂通常具有促进生长和抗氧

化能力[６３]ꎮ 脯氨酸、甘氨酸、甜菜碱和海藻糖等渗

透物质的积累是植物抵抗包括热在内的非生物胁迫

的一种众所周知的适应性机制ꎮ 由于热敏性植物明

显缺乏积累这些物质的能力ꎬ外源应用渗透保护剂

可以提高其耐热性[６４￣６５]ꎮ 应用脯氨酸或甘氨酸甜

菜碱可显著减少 Ｈ２Ｏ２的产生ꎬ改善可溶性糖的积

累ꎬ并保护发育中的组织免受热应激的影响ꎬ而脯氨

酸通常比甜菜碱更有效ꎮ 外源性脯氨酸和甘氨酸甜

菜碱还能提高 Ｋ＋和 Ｃａ２＋含量ꎬ增加内源性脯氨酸或

甘氨酸甜菜碱和可溶性糖的含量ꎬ提高植物对热胁

迫的耐受性[６５]ꎮ 细胞质中的 Ｃａ２＋ 与植物对温度胁

迫的耐受性有关ꎬ温和的热胁迫处理可使热胁迫后

细胞内 Ｃａ２＋ 浓度升高ꎬ促进拟南芥耐热性的获

得[６]ꎬ１０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＣａＣｌ２处理能提高滨梅幼苗对高温

的耐受性[６６]ꎮ
植物激素在减轻植物热胁迫方面也是有效的ꎮ

经脱落酸预处理ꎬ玉米、拟南芥的耐热性都有所提

高[６７￣６８]ꎮ 在致死热处理前ꎬ经水杨酸、氨基环烷羧

酸(植物激素乙烯的前体)和脱落酸预处理的拟南

芥幼苗存活率分别比对照提高了约 ５ 倍、３ 倍和 ２
倍ꎬ并且减少了热胁迫诱导的氧化损伤[６８]ꎮ

另外ꎬ一些主要的胁迫响应机制包括离子转运

体、胚胎晚期丰富蛋白、抗氧化防御以及信号转导级

联和转录控制相关的因子ꎬ有助于保护和修复受损

的蛋白质和生物膜ꎬ重新建立稳态ꎬ在抵消胁迫效应

方面具有重要意义[４ꎬ６９￣７０]ꎮ

５　 展 望

植物在热胁迫下的耐热性反应是通过一系列信

号途径完成的ꎬ复杂而有序ꎬ这些信号机制中包括离

子运输者、渗透保护剂、自由基清除剂、信号级联反

应和转录控制中的一系列蛋白质和元素ꎬ这些物质

的协同运作对抵制胁迫效应都是必需的ꎮ 在植物耐

热信号传导过程中ꎬ转录因子是一个关键因素ꎬ在胁

迫反应中它们不断合成并将信号传递和放大ꎬ调控

下游基因的表达ꎬ从而引起植物的一系列抗逆反应ꎮ
在植物中有 ２０ 多种 Ｈｓｆｓꎬ番茄 ＨｓｆＡ１ａ 和拟南芥 Ｈｓ￣
ｆＡ２ 是诱导产生耐热性的主要转录因子[７１]ꎮ 转录因

子 ＭＢＦ１ｃ 在拟南芥耐热过程中是必需的ꎬ它可以通

过控制热激反应中 ３６ 种不同转录本的表达来介导

植物对高温的耐性ꎮ 细胞质抗坏血酸过氧化物酶 １
(ＡＰＸ１)和锌指蛋白(Ｚａｔｓ)在植物耐热反应 ＲＯＳ 信

号传导中发挥着必不可少的作用[７２￣７３]ꎮ ＤＲＥＢ２Ａ /
ＤＲＥＢ２Ｃ 通过激活 ＨｓｆＡ３ 来正调控植物的耐热

性[７４￣７５]ꎮ 此外ꎬＭＹＢ 类、 ｂＺＩＰ 类、ＮＡＣ 类和 ＡＰ２ /
ＥＲＥＢＰ 类转录因子在植物防卫反应和逆境胁迫应

答过程中具有重要功能[７６]ꎮ 在后续的研究中ꎬ还可

能发现更多的信号机制参与植物的耐热性反应ꎬ有
助于对植物耐热机理的进一步理解ꎮ

热胁迫对植物生长发育的影响很大ꎬ是世界范

围内影响作物生产的一个主要问题ꎮ 对于各类重要

作物ꎬ需要更好地了解其热胁迫响应及耐热性机制

机理ꎮ 植物对热胁迫的响应在不同物种、不同发育
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阶段之间也有所不同ꎮ 在热胁迫条件下ꎬ植物积累

不同的代谢产物(如抗氧化剂、渗透保护剂、热激蛋

白等)ꎬ并激活不同的代谢途径和过程ꎬ这些复杂的

变化体现了研究热胁迫响应的生理和分子机制对于

了解植物耐热机理的重要性ꎮ 全面了解热激信号和

热胁迫响应表达相关基因ꎬ对培育耐热植物具有重

要意义ꎮ
总体看来ꎬ植物耐热性的具体机理仍不完全清

楚ꎬ需要继续进行相关研究ꎬ并且应该在不干扰植物

其他重要代谢过程的前提下ꎬ通过改变传感、信号或

调控等途径提高其耐热性ꎮ 今后ꎬ植物代谢工程可

能是开展作物耐热性研究的另一种途径ꎮ

参考文献:

[１] 　 ＥＩＴＺＩＮＧＥＲ Ｊꎬ ＯＲＬＡＮＤＩＮＩ Ｓꎬ ＳＴＥＦＡＮＳＫＩ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｉｍａｔｅ
ｃｈａｎｇｅ ａｎｄ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ: ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｏｒｙ ｅｄｉｔｏｒｉａｌ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１０ꎬ １４８(５): ４９９￣５００.

[２] 　 ＢＯＫＳＺＣＺＡＮＩＮ Ｋ Ｌꎬ ＦＲＡＧＫＯＳＴＥＦＡＮＡＫＩＳ Ｓꎬ ＢＯＳＴＡＮ Ｈꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｏｎ ｄｅｃｉｐｈｅｒｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｈｅａｔ
ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｃｅ [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ ２０１３ꎬ ４: ３１５.

[３] 　 ＢＯＨＮＥＲＴ Ｈ Ｊꎬ ＧＯＮＧ Ｑ Ｑꎬ ＬＩ Ｐ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｎｒａｖｅｌｉｎｇ ａｂｉｏｔｉｃ
ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ￣ｇｅｔｔｉｎｇ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ｇｏｉｎｇ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ
Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ ９(２): １８０￣１８８.

[４] 　 ＷＡＮＧ Ｗꎬ ＶＩＮＯＣＵＲ Ｂꎬ ＳＨＯＳＥＹＯＶ Ｏꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅａｔ￣
ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ [Ｊ]. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００４ꎬ ９(５): ２４４￣２５２.

[５] 　 ＨＥＭＡＮＴＡＲＡＮＪＡＮ Ａꎬ ＮＩＳＨＡＮＴ ＢＨＡＮＵ Ａꎬ ＳＩＮＧＨ Ｍ Ｎꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｃｅ [ Ｊ] . Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ
Ｐｌａｎｔｓ ＆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１４ꎬ １(３): １￣１０.

[６] 　 ＬＡＲＫＩＮＤＡＬＥ Ｊꎬ ＫＮＩＧＨＴ Ｍ Ｒ. Ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｇａｉｎｓｔ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎ￣
ｄｕｃｅｄ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｄａｍａｇｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｓ ｃａｌｃｉｕｍꎬ ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄꎬ ｅｔｈｙｌｅｎｅ ａｎｄ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ
１２８(２): ６８２￣６９５.

[７] 　 ＳＵＺＵＫＩ Ｎꎬ ＭＩＴＴＬＥＲ Ｒ. Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａ￣
ｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓ: ａ ｄｅｌｉｃａｔｅ ｂａｌａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｓｔｒｕｃｔｉｏｎ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００６ꎬ １２６(１): ４５￣５１.

[８] 　 ＣＨＡＫＲＡＢＯＲＴＹ Ｕꎬ ＰＲＡＤＨＡＮ Ｄ. Ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｏｘｉ￣
ｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ｌｅｎｓ ｃｕｌｉｎａｒｉｓꎬ ｒｏｌｅ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓ ａｎｄ ａｍｅｌｉｏｒａｔｉｏｎ
ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｅ￣ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ [Ｊ]. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｉｎｔｅｒａｃ￣
ｔｉｏｎꎬ ２０１１ꎬ ６(１): ４３￣５２.

[９] 　 ＸＵ Ｓꎬ ＬＩ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｈｅａｔ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｐｒｅｔｒｅａｔ￣
ｍｅｎｔ ｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎꎬ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｍｅ￣
ｔａｂｏｌｉｔｅｓꎬ ａｎｄ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｓ ｉｎ ｔｗｏ ｃｏｏｌ￣ｓｅａｓｏｎ ｔｕｒｆ￣
ｇｒａｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎ￣
ｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００６ꎬ ５６(３): ２７４￣２８５.

[１０] ＨＡＭＥＥＤ Ａꎬ ＧＯＨＥＲ Ｍꎬ ＩＱＢＡＬ Ｎ. Ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃｅｌｌ

ｄｅａｔｈꎬ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓꎬ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｐｒｏｔｅａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｌｅａｖｅｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ
２０１２ꎬ ３１(３): ２８３￣２９１.

[１１] ＳＥＮＴＨＩＬ￣ＫＵＭＡＲ Ｍꎬ ＫＵＭＡＲ Ｇꎬ ＳＲＩＫＡＮＴＨＢＡＢＵ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ.
Ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ａｃｑｕｉｒｅｄ ｔｈｅｒｍｏｔｏｌｅｒａｎｃｅ: ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｏｐｔｉｏｎ ｔｏ ｓｔｕｄｙ ｇｅｎｏｔｙｐｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌｅｖａｎｃｅ ｏｆ ｓｔｒｅｓｓ ｇｅｎｅｓ
[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００７ꎬ １６４(２): １１１￣１２５.

[１２] ＭＡＥＳＴＲＩ Ｅꎬ ＫＬＵＥＶＡ Ｎꎬ ＰＥＲＲＯＴＴＡ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｈｅａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ａｎｄ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｃｅｒｅａｌｓ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００２ꎬ ４８(５ / ６): ６６７￣６８１.

[１３] ＧＡＲＧ Ｎꎬ ＭＡＮＣＨＡＮＤＡ Ｇ. ＲＯＳ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: ｂｏｏｎ ｏｒ
ｂａｎｅ? [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｓｙｓｔｅｍꎬ ２００９ꎬ １４３(１): ８１￣９６.

[１４] ＷＡＧＮＥＲ Ｄꎬ ＰＲＺＹＢＹＬＡ Ｄꎬ ＯＰ ＤＥＮ ＣＡＭＰ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅ￣
ｎｅｔｉｃ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｓｉｎｇｌｅｔ ｏｘｙｇｅｎ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００４ꎬ ３０６(５６９９): １１８３￣１１８５.

[１５] ＭＯＮＴＩＬＬＥＴ Ｊ Ｌꎬ ＣＨＡＭＮＯＮＧＰＯＬ Ｓꎬ ＲＵＳＴＥＲＵＣＣＩ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｈｙｄｒｏｐｅｒｏｘｉｄｅｓ ａｎｄ Ｈ２Ｏ２ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｅｃｕｔｉｏｎ ｏｆ ｈｙｐｅｒｓｅｎ￣
ｓｉｔｉｖｅ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｌｅａｖｅｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ
１３８(３): １５１６￣１５２６.

[１６] ＰＡＳＴＯＲＥ Ａꎬ ＭＡＲＴＩＮ Ｓ Ｒꎬ ＰＯＬＩＴＯＵ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｎｂｉａｓｅｄ ｃｏｌｄ
ｄｅｎａｔｕｒａｔｉｏｎ: ｌｏｗ￣ ａｎｄ ｈｉｇｈ￣ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｕｎｆｏｌｄｉｎｇ ｏｆ ｙｅａｓｔ ｆｒａｔａｘｉｎ
ｕｎｄｅｒ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ [ Ｊ ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｔｈｅ Ａｍｅｒｉｃａｎ
Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙꎬ ２００７ꎬ １２９(１７): ５３７４￣５３７５.

[１７] ＹＡＭＡＤＡ Ｋꎬ ＦＵＫＡＯ Ｙꎬ ＨＡＹＡＳＨＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｓｏｌｉｃ ＨＳＰ９０
ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｔｈｅ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｈａｔ ｉｓ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｈｅａｔ ａｃｃｌｉ￣
ｍａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓ￣
ｔｒｙꎬ ２００７ꎬ ２８２(５２): ３７７９４￣３７８０４.

[１８] ＶＯＮ ＫＯＳＫＵＬＬ￣ＤＯＲＩＮＧ Ｐꎬ ＳＣＨＡＲＦ Ｋ Ｄꎬ ＮＯＶＥＲ Ｌ. Ｔｈｅ ｄｉ￣
ｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ [ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００７ꎬ １２(１０): ４５２￣４５７.

[１９] ＧＵＰＴＡ Ｎ Ｋꎬ ＡＧＡＲＷＡＬ Ｓꎬ ＡＧＡＲＷＡＬ Ｖ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ
ｓｈｏｒｔ￣ｔｅｒｍ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈꎬ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｄｅ￣
ｆｅｎｃｅ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ[Ｊ] . Ａｃｔａ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ
２０１３ꎬ ３５(６): １８３７￣１８４２.

[２０] ＳＡＩＲＡＭ Ｒ Ｋꎬ ＤＥＳＨＭＵＫＨ Ｐ Ｓꎬ ＳＡＸＥＮＡ Ｄ Ｃ. Ｒｏｌｅ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉ￣
ｄａｎｔ ｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｂｉｏ￣
ｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ １９９８ꎬ ４１(３): ３８７￣３９４.

[２１] ＳＡＩＲＡＭ Ｒ Ｋꎬ ＳＲＩＶＡＳＴＡＶＡ Ｇ Ｃꎬ ＳＡＸＥＮＡ Ｄ Ｃ. Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎ￣
ｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ: ａ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ
ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ
２０００ꎬ ４３(２): ２４５￣２５１.

[２２] ＭＩＴＴＬＥＲ Ｒ. Ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓꎬ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００２ꎬ ７(９): ４０５￣４１０.

[２３] ＡＬＭＥＳＥＬＭＡＮＩ Ｍꎬ ＤＥＳＨＭＵＫＨ Ｐ Ｓꎬ ＳＡＩＲＡＭ Ｒ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏ￣
ｔｅｃｔｉｖｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００６ꎬ １７１(３): ３８２￣３８８.

[２４] ＶＡＮ ＢＲＥＵＳＥＧＥＭ Ｆꎬ ＶＲＡＮＯＶÁ Ｅꎬ ＤＡＴ Ｊ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ
ａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ ２００１ꎬ １６１(３): ４０５￣４１４.

[２５] ＥＳＦＡＮＤＩＡＲＩ Ｅꎬ ＳＨＥＫＡＲＩ Ｆꎬ ＥＳＦＡＮＤＩＡＲ Ｍ. Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ
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ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ
ｗｈｅａｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ [ Ｊ] . Ｎｏｔｕｌａｅ Ｂｏｔａｎｉｃａｅ Ｈｏｒｔｉ Ａｇｒｏｂｏｔａｎｉｃｉ Ｃｌｕｊ￣
Ｎａｐｏｃａꎬ ２００７ꎬ ３５(１): ４８￣５６.

[２６] ＷＡＨＩＤ Ａꎬ ＧＥＬＡＮＩ Ｓꎬ ＡＳＨＲＡＦ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ: ａｎ ｏｖｅｒｖｉｅｗ[Ｊ] . Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２００７ꎬ ６１(３): １９９￣２２３.

[２７] ＮＯＣＴＯＲ Ｇꎬ ＦＯＹＥＲ Ｃ Ｈ. Ａｓｃｏｒｂａｔｅ ａｎｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ: ｋｅｅｐｉｎｇ
ａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｕｎｄｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ[Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ
１９９８ꎬ ４９(１): ２４９￣２７９.

[２８] ＴＲＩＰＡＴＨＹ Ｂ Ｃꎬ ＯＥＬＭÜＬＬＥＲ Ｒ. Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｇｅｎｅｒ￣
ａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ＆ Ｂｅｈａｖｉｏｒꎬ
２０１２ꎬ ７(１２): １６２１￣１６３３.

[２９] ＤＩＸＯＮ Ｄ Ｐꎬ ＣＯＬＥ Ｄ Ｊꎬ ＥＤＷＡＲＤ Ｒ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｈｅｔａ ａｎｄ ｚｅｔａ ｃｌａｓｓ ＧＳＴｓ: ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ＧＳＴ
ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｈｅｍｉｃｏ￣ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ ２００１ꎬ １３３:
３３￣３６.

[３０] ＤＩＸＯＮ Ｄ Ｐꎬ ＣＵＭＭＩＮＩＳ Ｉꎬ ＣＯＬＥ Ｄ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｍｅｄｉａ￣
ｔｅｄ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９９８ꎬ １(３): ２５８￣２６６.

[３１] ＲＯＸＡＳ Ｖ Ｐꎬ ＬＯＤＨＩ Ｓ Ａꎬ ＧＡＲＲＥＴＴ Ｄ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｔｏｂａｃｃｏ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｔｈａｔ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ￣
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ / ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０００ꎬ ４１(１１): １２２９￣１２３４.

[３２] ＫＡＵＳＨＡＬ Ｎꎬ ＧＵＰＴＡ Ｋꎬ ＢＨＡＮＤＨＡＲＩ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｌｉｎｅ ｉｎ￣
ｄｕｃｅｓ ｈｅａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｃｈｉｃｋｐｅａ (Ｃｉｃｅｒ ａｒｉｅｔｉｎｕｍ Ｌ.) ｐｌａｎｔｓ ｂｙ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｎｇ ｖｉｔａｌ ｅｎｚｙｍｅｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０１１ꎬ １７(３):
２０３￣２１３.

[３３] ＧＯＹＡＬ Ｍꎬ ＡＳＴＨＩＲ Ｂ. Ｐｏｌｙａｍｉｎｅ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ａｎｔｉｏｘｉ￣
ｄａｔｉｖｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ ｓｈｏｏｔｓ ａｎｄ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｆｉｖｅ ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏ￣
ｔｙｐｅｓ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ
２０１０ꎬ ６０(１): １３￣２５.

[３４] ＳＡＮＤＯＲＦ Ｉꎬ ＨＯＬＬＡＮＤＥＲ￣ＣＺＹＴＫＯ Ｈ. Ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｔｈｅ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｙｒｏｓｉｎｅ ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ａｎｄ ｔｏｃｏｐｈｅｒｏｌ ｂｉｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２００２ꎬ ２１６(１): １７３￣
１７９.

[３５] ＫＡＮＷＩＳＣＨＥＲ Ｍꎬ ＰＯＲＦＩＲＯＶＡ Ｓꎬ ＢＥＲＧＭＵＬＬＥＲ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ.
Ａｌｔｅｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｏｃｏｐｈｅｒｏｌ ｃｙｃｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ａｎｄ ｍｕｔａｎｔ
ｐｌａｎｔｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｆｆｅｃｔ ｔｏｃｏｐｈｅｒｏｌ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｔｏｃｏｐｈｅｒｏｌ ｃｏｍｐｏ￣
ｓｉｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ １３７
(２): ７１３￣７２３.

[３６] ＭＵＮＮÉ￣ＢＯＳＣＨ Ｓ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ α￣ｔｏｃｏｐｈｅｒｏｌ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒ￣
ａｎｃｅ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００５ꎬ １６２(７): ７４３￣７４８.

[３７] ＳＵＺＵＫＩ Ｎꎬ ＫＯＵＳＳＥＶＩＴＺＫＹ Ｓꎬ ＭＩＴＴＬＥＲ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. ＲＯＳ ａｎｄ
ｒｅｄｏｘ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔꎬ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１２ꎬ ３５(２): ２５９￣２７０.

[３８] ＭＯＲＩＭＯＴＯ Ｒ Ｉ. Ｃｅｌｌｓ ｉｎ ｓｔｒｅｓｓ: ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅａｔ
ｓｈｏｃｋ ｇｅｎｅｓ [Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９３ꎬ ２５９(５１００): １４０９￣１４１０.

[３９] ＧＵＰＴＡ Ｓ Ｃꎬ ＳＨＡＲＭＡ Ａꎬ ＭＩＳＨＲＡ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓ ｉｎ ｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ: ｈｏｗ ｃｌｏｓｅ ａｎｄ ｈｏｗ ｆａｒ? [ Ｊ] . Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ

２０１０ꎬ ８６(１１ / １２): ３７７￣３８４.
[４０] ＢＩＡＭＯＮＴＩ Ｇꎬ ＣＡＣＥＲＥＳ Ｊ Ｆ. Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ＲＮＡ ｓｐｌｉｃｉｎｇ

[Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２００９ꎬ ３４(３):１４６￣１５３.
[４１] ＳＵＮ Ｗꎬ ＶＡＮ ＭＯＮＴＡＧＵ Ｍꎬ ＶＥＲＢＲＵＧＧＥＮ Ｎ. Ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ

ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ
Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａꎬ ２００２ꎬ １５７７(１): １￣９.

[４２] ＳＣＨＵＥＴＺ Ｔ Ｊꎬ ＧＡＬＬＯ Ｇ Ｊꎬ ＳＨＥＬＤＯＮ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａ
ｃＤＮＡ ｆｏｒ ＨＳＦ２: ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｗｏ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｆａｃｔｏｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｈｕ￣
ｍａｎｓ [Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １９９１ꎬ ８８: ６９１１￣６９１５.

[４３] ＢＡＮＩＷＡＬ Ｓ Ｋꎬ ＢＨＡＲＴＩ Ｋꎬ ＣＨＡＮ Ｋ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: ａ ｃｏｍｐｌｅｘ ｇａｍｅ ｗｉｔｈ ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ ａｎｄ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ
ｔｗｅｎｔｙ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓꎬ ２００４ꎬ２９(４): ４７１￣４８７.

[４４] ＨＵ Ｗꎬ ＨＵ Ｇꎬ ＨＡＮ Ｂ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｓｕｒｖｅｙ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉ￣
ｌｉｎｇ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｏｖｅｒ￣
ｌａｐｐｅｄ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｕｎｄｅｒ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００９ꎬ １７６(４): ５８３￣５９０.

[４５] ＱＵ Ａ Ｌꎬ ＤＩＮＧ Ｙ Ｆꎬ ＪＩＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｈｅａｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ [ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ
Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ２０１３ꎬ ４３２(２): ２０３￣２０７.

[４６] ＣＺＡＲＮＥＣＫＡ￣ＶＥＲＮＥＲ Ｅꎬ ＹＵＡＮ Ｃ Ｘꎬ ＳＣＨＡＲＦ Ｋ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｐｌａｎｔｓ ｃｏｎｔａｉｎ ａ ｎｏｖｅｌ ｍｕｌｔｉ￣ｍｅｍｂｅｒ ｃｌａｓｓ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｆａｃｔｏｒｓ
ｗｉｔｈｏｕｔ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖａｔｏｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉ￣
ｏｌｏｇｙꎬ ２０００ꎬ ４３(４): ４５９￣４７１.

[４７] ＬＥＶＩＴＴ Ｍꎬ ＧＥＲＳＴＥＩＮ Ｍꎬ ＨＵＡＮＧ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｆｏｌｄｉｎｇ: ｔｈｅ
ｅｎｄｇａｍｅ[ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ １９９７ꎬ ６６ ( １):
５４９￣５７９.

[４８] ＦＥＤＥＲ Ｍ Ｅꎬ ＨＯＦＭＡＮＮ Ｇ Ｅ. Ｈｅａｔ￣ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
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