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　 　 摘要:　 小分子热激蛋白(ｓＨＳＰｓ)是一类不依赖于腺嘌呤核苷三磷酸并具有分子伴侣功能的功能保守型蛋白

质ꎮ ｓＨＳＰｓ 在植物受到高温胁迫时产生的热激反应中尤为重要ꎬ通过防止错误蛋白质的热集聚、与其他热激蛋白互

作ꎬ促使错误蛋白质被降解或重新折叠ꎬ进而帮助植株响应高温ꎮ 同时ꎬｓＨＳＰ 的表达受到热休克元件、热休克转录

因子、长链非编码 ＲＮＡ(ｌｎｃＲＮＡ)、小分子 ＲＮＡ(ｍｉＲＮＡ)及一些植物激素的调控ꎮ 本文总结了植物 ｓＨＳＰｓ 结构功

能、调控机制及相关研究进展ꎬ着重阐述了植物 ｓＨＳＰｓ 在高温胁迫下的响应机制ꎬ为研究植物响应高温的机制提供
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　 　 近年来ꎬ人类活动导致全球气温升高ꎮ 联合国

政府间气候变化专门委员会( ＩＰＣＣ)第 ６ 次评估报

告内容显示ꎬ过去 １ 个多世纪中ꎬ化石燃料的燃烧以
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及不可持续的能源与土地的使用导致全球气温上升

了 １􀆰 １ ℃ꎬ未来 １０ 年里全球气温上升将超过 １􀆰 ５
℃ [１]ꎮ 全球气温升高不利于喜温作物的生长ꎬ这种

不利影响在中低纬度地区体现得更为明显ꎮ 高温胁

迫首先会对细胞壁果胶 Ｃａ２＋造成影响ꎬ接着会影响

细胞膜和膜蛋白的正确转录翻译ꎬ从而进一步改变

质膜的流动性和通透性ꎬ影响信号运输ꎮ 其次ꎬ高温

可能会抑制三羧酸循环和氧化磷酸化过程中相关酶

的活性[２]ꎬ进而导致腺嘌呤核苷三磷酸(ＡＴＰ)和烟

酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸(ＮＡＤＰＨ)的供应不足ꎮ
此外ꎬ高温会诱导活性氧(ＲＯＳ)的积累ꎬ导致细胞结

构损伤ꎮ 叶绿体是植物中重要的光合作用场所ꎬ作
为产生 ＲＯＳ 的主要场所之一ꎬ极易受到高温的影

响ꎬ尤其是光系统Ⅰ(ＰＳⅠ)和光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)的

结构易受到严重影响[３]ꎮ 以重要的粮食作物水稻

为例ꎬ中国种植水稻的面积位列世界第二ꎬ产量位列

世界第一ꎮ 环境的日均最低温度每上升 １ ℃便会导

致水稻产量损失 １０％[４]ꎮ 在萌发期ꎬ种子受高温胁

迫会导致胚芽长度和根尖数显著减少ꎬ抗氧化酶活

性和相关基因表达也受到抑制[５]ꎮ 在营养生长期ꎬ
高温胁迫致使叶绿体基粒片层断裂ꎬ导致叶绿素合

成速率降低、叶片气孔导度显著降低ꎬ这不仅导致株

高、分蘖数、干物质重以及叶面积和光合速率下降ꎬ
还明显影响根系的生长ꎬ甚至直接导致植株死

亡[６￣７]ꎮ 在生殖生长时期ꎬ高温会导致花粉败育、柱
头表面分泌物减少、柱头萎蔫、花粉管生长异常、雌
蕊细胞中 ＲＯＳ 过量积累ꎬ造成细胞膜系统损伤ꎬ雌
蕊细胞程序性死亡和生理活性显著降低ꎬ抑制籽粒

灌浆ꎬ导致同化物分配受阻和粒重显著下降[８￣１０]ꎮ

１　 热激蛋白的功能

植物是静态固着生长的生物ꎬ通过对外界温度

的及时感知ꎬ再通过主动的自身形态建成来适应极

端的环境ꎮ 近 １０ 年来ꎬ植物感受温度的途径已经得

到广泛的研究[１１￣１２]ꎮ 植物通过一系列生理响应机

制应对高温胁迫ꎬ如调节细胞壁中 Ｃａ２＋进入细胞质

中、激活热休克反应(ＨＳＲ)、改变蛋白质的亚细胞

定位、利用热激蛋白帮助蛋白质正确折叠及转运等ꎮ
根据前人的研究结果ꎬ线粒体热激蛋白能够调节氧

化还原反应中电子传递链的细胞色素生成ꎬ从而诱

导 ＲＯＳ 产生ꎬ促进高温下种子的萌发[１３]ꎮ 在热胁

迫诱导下ꎬ热激蛋白还能和变性蛋白结合ꎬ帮助蛋白

质折叠[１４￣１６]ꎮ
热激蛋白(ＨＳＰ)作为分子伴侣ꎬ辅助蛋白质的

正确折叠ꎬ于 １９６２ 年在果蝇体内首次被发现[１７]ꎬ
１９８２ 年热激蛋白的分子伴侣功能被正式提出[１８]ꎮ
热激蛋白除了在受胁迫的细胞中表达外ꎬ在正常的

细胞中亦有表达ꎮ 据此可分为组成型 ＨＳＰꎬ也称为

热休克同源蛋白(ＨＳＣ)ꎬ以及诱导性 ＨＳＰꎬ两者在

结构和功能上相似ꎮ 小分子热激蛋白(ｓＨＳＰｓ)是一

类相对分子量较小的热激蛋白类型[１９]ꎬ相对分子量

范围为１２ ０００~４２ ０００ꎬ广泛地分布于真核生物和部

分原核生物中[２０]ꎮ ｓＨＳＰ 由 α￣晶体蛋白结构域

(ＡＣＤ)、Ｎ 末端区域(ＮＴＲ)和 １ 个短的 Ｃ 末端区域

(ＣＴＲ)构成ꎬ其中保守序列 ＡＣＤ 被高度灵活的 ＮＴＲ
和 ＣＴＲ 所包围[２１]ꎬ中间部分包括 ２ 个疏水的 β 折叠

域和 １ 个亲水的 α 螺旋ꎬ通过 ＡＣＤ 结构域可以识别

ｓＨＳＰ [２２]ꎮ 同时ꎬ两侧较短的 Ｃ 端和可变长度的 Ｎ
端有助于 ｓＨＳＰｓ 识别变性蛋白ꎬ帮助其折叠或稳定ꎮ
根据前人的研究结果ꎬｓＨＳＰｓ 的 Ｃ 端可能和维持分

子伴侣的活性有关ꎬＮ 端臂可能和底物蛋白质的相

互作用相关[２３￣２４]ꎮ 在植物受到逆境胁迫时ꎬｓＨＳＰｓ
含量骤增[２５]ꎬ可作为分子伴侣ꎬ帮助蛋白质折叠以

及蛋白质建立正确构象ꎬ同时也可参与多肽链的降

解和转录调控ꎮ ｓＨＳＰｓ 区别于其他大分子蛋白质ꎬ
不依赖于 ＡＴＰ 发挥功能ꎮ 而蛋白质保持结构和功

能正常ꎬ需要 ｓＨＳＰｓ 的参与ꎮ 根据序列同源性及亚

细胞定位分析结果ꎬ被子植物中 ｓＨＳＰｓ 包含 １１ 个亚

家族(ＣⅠ~ＣⅥ、ＭＴⅠ、ＭＴⅡ、ＥＲ、ＣＰ 和 ＰＸ)ꎮ 其中ꎬ６ 个

ｓＨＳＰ 亚家族(ＣⅠ~ＣⅥ) 定位于细胞质或细胞核ꎬ２ 个

亚家族(ＭＴⅠ和 ＭＴⅡ)定位于线粒体ꎬ其他 ３ 个亚家族

(ＣＰ、ＥＲ、ＰＸ)分别定位于叶绿体、内质网和过氧化物酶

体[２２]ꎮ 在核质 ｓＨＳＰ 中ꎬＣⅠ、ＣⅡ、ＣⅢ亚家族保守性高ꎬ
其中 ＣⅠ亚家族的蛋白质数目最多ꎮ

目前 ｓＨＳＰｓ 蛋白在多种植物中被鉴定ꎬ如在拟

南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ Ｌ.)中鉴定到 １９ 个[２６]ꎬ在
水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.) 中鉴定到 ２３ 个[２７]ꎬ在番茄

(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ.)中至少鉴定到 ４２ 个[２８]ꎬ
在小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)中鉴定到 １０９ 个[２９]ꎬ在
玉米(Ｚｅａ ｍａｙ Ｌ.)中鉴定到 ４４ 个[３０]ꎮ 在拟南芥

中ꎬＡｔＨＳＰ１７.８ 能够通过调节脱落酸(ＡＢＡ)信号来

正向调控其抗逆境能力[３１]ꎬ并且可能调控叶绿体膜

蛋白靶向性[３２]ꎮ 拟南芥中叶绿体 ＨＳＰ２１ 能够和类

囊体相互作用ꎬ通过保护膜免受氧自由基引起的膜
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脂过氧化来抵抗高温[２４]ꎮ 在高温条件下ꎬ水稻 ＣⅠ类
ｓＨＳＰ 基因 ＨＳＰ１６.７Ａ、ＨＳＰ１６.９Ｂ、ＨＳＰ１６.９Ｃ、ＨＳＰ１７.
４、ＨＳＰ１７.７、ＨＳＰ１７.９ Ａ 和 ＨＳＰ１８ 的表达均会受到影

响[３３]ꎮ 如 ＯｓＨＳＰ１６.９ 过表达有助于提高水稻的耐

热能力[３４]ꎮ ＯｓＨＳＰ１７.４ 和 ＯｓＨＳＰ１７.９Ａ 能够防止蛋

白质的不可逆热聚集ꎬ并通过防止柠檬酸合成酶的

聚集来抵御高温ꎮ ＯｓＨＳＰ１７.７ 过表达能够提高植物

耐热性、 对紫外 线￣Ｂ ( ＵＶ￣Ｂ ) 的 抗 性 以 及 耐 旱

性[３５￣３６]ꎮ 研究结果还表明ꎬｓＨＳＰ 能够调控萌发种子

的基础耐热性以及影响种子的寿命ꎬ其中 ＯｓＨＳＰ１７.
９Ａ、ＯｓＨＳＰ１７.４ 和 ＯｓＨＳＰ１６.９Ａ 在幼苗期和花期表达

量有所上调[３７]ꎮ 除了 ＣＩ￣ｓＨＳＰ 类基因外ꎬ其他的水

稻 ｓＨＳＰ 也和耐热性相关ꎬ如 ｓＨＳＰ２２ 能影响生长素

的运输ꎬ调控下胚轴的伸长来响应高温[３８￣３９]ꎮ 叶绿

体 ＯｓＨＳＰ２６.７ 受到氧化胁迫和高温胁迫的诱导ꎬ在
体内热应激和氧化应激期间对光系统Ⅱ(ＰＳⅡ)的保

护起着重要作用[４０]ꎮ 在玉米中ꎬＺｍＨＳＰ２２ 是第 １
个被证明磷酸化的蛋白质ꎬ同年发现 ＡｔＨＳＰ１７.６Ａ 在

拟南芥中过表达能够增强其响应渗透胁迫的能

力[４１￣ ４２]ꎮ 胞质型蛋白 ＺｍＨＳＰ１６.９ 受到 Ｈ２Ｏ２和高温

的诱导表达ꎬ在烟草中表达能够显著提升其抗高温

和抗氧化胁迫的能力[４３]ꎮ 小麦中叶绿体 ｓＨＳＰ２６ 在

种子发育后期起作用ꎬ其在拟南芥中表达能够提升

植株对高温的耐受性ꎬ该基因和基础耐热紧密相

关[４４]ꎮ 在番茄中ꎬ叶绿体 ＳｌＨＳＰ２１ 能够保护 ＰＳⅡꎬ
在番茄果实成熟的过程中能抵抗氧化胁迫ꎮ 该基因

存在乙烯激素响应相关的基序ꎬ其可能和乙烯调控

有关ꎬ具有类似功能的还有 ＳｌＨＳＰ２０、 ＳｌＨＳＰ２２ 和

ＳｌＨＳＰ２７[４５]ꎮ 在 与 光 系 统Ⅰ( ＰＳⅠ) 活 性 相 关 的

ＷＨＩＲＬＹ１ 过表达植株中ꎬＳｌＨＰ２１.５ 上调表达ꎬ能够

增加膜稳定性和可溶性糖的含量ꎬ降低 ＲＯＳ 的积

累ꎬ进一步增强植株耐热性[３０]ꎮ

２　 热胁迫下小分子热激蛋白的表达
调控

２.１　 热休克转录因子和热休克元件上游元件作用

热休克元件(ＨＳＥ)作为热激反应中调控 ＨＳＰ
表达的上游调控元件ꎬ通过和高温下热休克转录因

子(ＨＳＦ)形成三聚体[４６￣４９]ꎬ来调控 ＨＳＰ 相关基因的

转录表达ꎮ ＨＳＦ 包含 ３ 个功能域:ＤＮＡ 结合结构域

(ＤＢＤ )、 寡 聚 结 构 域 ( ＯＤ )、 核 定 位 结 构 域

(ＮＬＳ) [４８]ꎬ其中 ＤＢＤ 能特异性地和 ＨＳＥ 结合ꎬ来启

动 ｓＨＳＰ 的表达ꎬ同时 ｓＨＳＰ 网络也能反过来作用于

ＨＳＦＡ２ꎬ通过影响其溶解度、细胞定位功能和激活剂

的功能影响 ｓＨＳＰ 蛋白活性[５０]ꎮ 在热激反应中ꎬ
ＨＳＦ 相关因子被证明在其中起到重要作用ꎬ如 ＨＳ￣
ＦＡ２ ｍＲＮＡ 能够通过发夹结构来感知外界高温[５１]ꎬ
在拟南芥中ꎬＨｓｆＡ１ 有助于植物的获得性耐热[５２]ꎬ
ＨＳＦＡ２ 被证实参与植物的热胁迫记忆[５３]ꎮ 现阶段

研究者已经从不同的植物中分离到许多 ＨＳＦ 和

ＨＳＰꎬ前人在拟南芥中至少发现了 ２１ 种 ＨＳＦ[５４]ꎬ在
水稻中至少克隆到 １９ 种 ＨＳＦ[５５]ꎮ 其中ꎬＨＳＦＡ１ａ、
ＨＳＦＡ１ｂ 和 ＨＳＦＡ１ｄ 是热激反应的主要正调节基

因[５２]ꎬＨＳＦＡ２ 对植物的耐热性有正向调控作用[５３]ꎬ
ＯｓＨＳＦＡ２ｄ 能通过热胁迫下的选择性剪接ꎬ从正常

情况下无转录活性的 ＯｓＨＳＦＡ２ｄＩＩ 形式转变为有转

录活性的 ＯｓＨＳＦＡ２ｄＩ 形式来响应高温[５６]ꎮ 水稻 ３
号染色体上的耐热基因 ＨＴＧ３ 选择性剪接的亚型能

够编码功能性 ＨＳＦꎬ前人研究结果表明ꎬＨＴＧ３ 能够

通过调节胁迫相关基因的表达和茉莉酸信号基因ꎬ
从而调控水稻耐热性[５７]ꎮ
２.２　 长链非编码 ＲＮＡ 和小分子 ＲＮＡ 的下游元件

作用

　 　 长链非编码 ＲＮＡ ( ｌｎｃＲＮＡ) 和小分子 ＲＮＡ
(ｍｉＲＮＡ)是在植物应激反应中基因表达调节过程

的重要组成部分ꎬ在转录和转录后调控中起到重要

作用[５８]ꎮ ｌｎｃＲＮＡ、ｍｉＲＮＡ、ｍＲＮＡ 和 ｓＨＳＰ 可以共

同形成 ｍｉＲＮＡ￣ｌｎｃＲＮＡ￣ｍＲＮＡ 网络或 ｌｎｃＲＮＡ￣ｍｉＲ￣
ＮＡ￣ｍＲＮＡ 网络ꎬ以应对生物和非生物胁迫[５９]ꎮ
ｍｉＲＮＡ 调节的 ｓＨＳＰ 能在热胁迫过程中被诱导ꎬ从
而使细胞快速产生响应胁迫的蛋白质[６０]ꎮ 研究结

果表明ꎬ高温下 ｍｉＲ１５６ 亚型被诱导表达ꎬ通过负调

控 ＳＰＬ 来解除 ＳＰＬ 对热胁迫基因的控制ꎬ从而激活

ＨＳＰ 的表达[６１]ꎮ 除此以外ꎬ在高温下ꎬ拟南芥 ＨＳ￣
ＦＡ１ｂ、ＨＳＦＡ７ｂ 通过和 ｍｉＲ３９８ 的启动子结合以激活

ｍｉＲ３９８ 表达ꎬＣＳＤ１、ＣＳＤ２ 和 ＣＣＳ 转录表达水平下

调ꎬ进而促进 ＨＳＰ / ＨＳＦ 的积累ꎬ 增强植株耐热

性[６２]ꎮ

３　 植物激素对小分子热激蛋白表达的
影响

　 　 当植物受到非生物胁迫时ꎬ植物激素可以和其

他激素或蛋白质(如热激蛋白、特异性转录因子)互
作[６３]ꎬ通过信号级联反应响应逆境胁迫ꎮ 下面对脱
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落酸、乙烯、茉莉酸、赤霉素对热激反应中热激蛋白

表达调控的影响进行介绍ꎮ
３.１　 脱落酸

脱落酸(ＡＢＡ)在植物受到热胁迫、干旱胁迫等

逆境胁迫时ꎬ会在植物体内大量积累ꎬ调控下游逆境

相关基因的表达ꎬ来抵御胁迫ꎮ 研究发现ꎬ ＡＢＡ 可

以通过调节 ＨＳＦ 和 ＨＳＰ 表达来提高植物的耐热性ꎮ
施加外源 ＡＢＡꎬ能够提高水稻幼苗的抗氧化防御能

力和热激反应相关基因(如 ＯｓＨＳＰ２３.７、ＯｓＨＳＰ１７.７、
ＯｓＨＳＦ７ 和 ＯｓＨｓｆＡ２ａ)的表达水平ꎬ从而增强水稻幼

苗的耐热性[６４]ꎮ
除此以外ꎬ在其他植物中ꎬＡＢＡ 的调控作用得

到了更广泛的研究ꎬ如热胁迫上调小麦热激转录因

子编码基因 ＴａＨｓｆＡ６ｆ 的转录水平ꎬ过表达 ＴａＨｓｆＡ６ｆ
的拟南芥转基因植株ꎬＡＢＡ 含量会显著增加ꎬ这提

高了拟南芥对各种逆境的耐受性ꎮ 进一步的转录组

学分析结果表明ꎬ在热胁迫条件下ꎬＡＢＡ 激活 ＴａＨｓ￣
ｆＡ６ｆ 的表达ꎬ而 ＴａＨｓｆＡ６ｆ 又反过来增强 ＡＢＡ 的积

累ꎬ形成正反馈回路ꎬ加强了对热胁迫的响应[６５]ꎮ
此外ꎬ研究结果表明ꎬ在 ＨＳＦＡ６ｂ 无效突变体、ＨＳ￣
ＦＡ６ｂ 过表达株系和 ＨＳＦＡ６ｂ 显性负性突变体的种

子萌发、子叶绿化、根系伸长的生长阶段ꎬＨＳＦＡ６ｂ 正

调控 ＡＢＡ 介导的耐盐和耐旱反应ꎬ其作为 ＡＢＡ 介

导的热胁迫反应的下游调节因子发挥作用ꎬ并且是

抗热胁迫所必需的[６６]ꎮ 在高温条件下ꎬ玉米 ＺｍＨ￣
ＳＰ２６ 具有保护叶绿体 ＰＳⅡ的能力ꎬ并且其表达受

到 ＡＢＡ 的调控[６７]ꎮ 除此以外ꎬ外源 ＡＢＡ 处理会导

致核定位蛋白 ＺｍＨｓｆＡ４ａ 编码基因下调表达ꎬ进而

降低下游 ＨＳＰ 相关基因的表达量ꎬ来响应干旱[６８]ꎮ
在 ＡＢＡ 和吲哚乙酸(ＩＡＡ)处理下ꎬ丹参(Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔ￣
ｉｏｒｒｈｉｚａ Ｂｕｎｇｅ)体内 ＳｍＨＳＰ２１.８ 可被诱导表达[６９]ꎮ

ＡＢＡ 还能通过调节植物中酶的活性、糖类物质

含量来响应热胁迫ꎮ ＡＢＡ 在高温胁迫下会诱导植

物烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸(ＮＡＤＰＨ)氧化酶的

表达从而使 ＲＯＳ 含量增加ꎬ再通过提高 ＲＯＳ 水平

来增强抗氧化能力ꎬ从而增强植物耐热性[７０￣７１]ꎮ 同

时ꎬＡＢＡ 还可以通过加速蔗糖的运输和增强碳代谢

和促进能量平衡ꎬ以增强植物的耐热性[７２￣７３]ꎮ 参与

蔗糖转运和代谢的基因ꎬ如与蔗糖转运蛋白、蔗糖合

酶和转化酶相关的基因ꎬ在热胁迫下都可能被 ＡＢＡ
激活[７４]ꎮ

３.２　 茉莉酸

茉莉酸( ＪＡ)、茉莉酸甲酯(ＭｅＪＡ)是植物中重

要的内源激素ꎮ 茉莉酸在植物质体和过氧化物酶体

中合成ꎬ茉莉酸甲酯在植物胞质中以茉莉酸为前体ꎬ
在酶的催化下形成ꎮ 茉莉酸主要调节植物正常生长

发育(尤其是开花、结果和衰老) 过程中植物对生物

胁迫(病原体、昆虫等)和非生物胁迫(低温、盐、干
旱、高温、重金属等胁迫)的应答反应[７５]ꎮ 研究结果

表明ꎬＨＴＧ３ａ 能够编码功能性 ＨＳＦꎬ正向调控水稻

耐热性ꎬ进一步的研究结果表明ꎬＨＴＧ３ａ 能够和 Ｏｓ￣
ＪＡＺ９ 和 ＯｓＪＡＺ１２ 的启动子结合ꎬＯｓＪＡＺ９ 和 ＯｓＪＡＺ１２
转录表达水平上调ꎬ并且 ＯｓＪＡＺ９ 能作为水稻耐热

性的正调控基因帮助抵抗热胁迫[５７]ꎮ 低温胁迫下ꎬ
对番茄外源施用水杨酸甲酯(ＭｅＳＡ)ꎬ可诱导番茄

中 ｓＨＳＰ 转录本的积累ꎬ尤其是Ⅱ类 ｓＨＳＰ 的转录本

丰度增加ꎬ降低了低温胁迫对番茄的伤害[７６]ꎮ 在烟

草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.)中ꎬ用外源 ＭｅＪＡ 处理单一

叶片后ꎬ可以检测到 ｓＨＳＰ 被诱导表达ꎬ从而响应热

胁迫[７７]ꎮ 在拟南芥响应高温胁迫的过程中ꎬ外源施

加低剂量 ＪＡꎬ有助于拟南芥维持细胞活力:如拟南

芥突变体 ｃｐｒ５￣１ 中 ＪＡ 信号通路的组成型表达被激

活ꎬ则耐热能力提升ꎬ而当 ｃｐｒ５￣１ 与缺乏 ＪＡ 生物合

成途径的突变体 ｊａｒ１￣１ 或缺乏 ＪＡ 信号通路的突变

体 ｃｏｉ１￣１ 杂交后ꎬ耐热性降低[７８]ꎮ 此外ꎬ最近的一

项研究结果表明ꎬ较高的温度导致 ＪＯＸｓ 和 ＳＴ２Ａ 的

表达量增加ꎬ具有生物活性的茉莉酸盐浓度降低ꎬ导
致 ＪＡＺ 蛋白丰度增加ꎬ从而促进植物在高温下生

长[７９]ꎮ
３.３　 乙烯

乙烯(Ｅｔｈｙｌｅｎｅ)是一类内源性植物激素ꎬ在 ２０
世纪 ３０ 年代被发现可在植物中合成[８０]ꎬ其既可以

单独调控果实的成熟ꎬ也可以和其他植物激素、大分

子蛋白质协同作用ꎬ共同调控植物的生命进程ꎬ并参

与植物的应激反应[８１￣８２]ꎮ 乙烯在植物体中的合成

途径已得到广泛研究ꎬ其主要通过 Ｓ￣腺苷甲硫氨酸

被 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸(ＡＣＣ)合酶(ＡＣＳ)催化生

成 ＡＣＣꎬ最后ꎬＡＣＣ 氧化酶(ＡＣＯ)催化 ＡＣＣ 形成乙

烯、二氧化碳和氰化物[８３￣８４]ꎮ 在不同的植物中ꎬ乙
烯调控方式不同ꎬ在番茄热激反应中ꎬ乙烯以下游转

录因子 ＭＡＤＳ￣ＲＩＮ 为媒介ꎬ来调控下游 ＳｌＨＳＰ１７.６、
ＳｌＨＳＰ１７.７Ａ、ＳｌＨＳＰ１７.７Ｂ、ＳｌＨＳＰ２０.０ 和 ＳｌＨＳＰ２０.１ ５
个Ⅰ类热激蛋白基因的表达[４５]ꎬ其中 ＳｌＨＳＰ１７.７Ａ
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和 ＳｌＨＳＰ１７.７Ｂ 的表达模式和 ＡＣＳ、ＭＡＤＳ￣ＲＩＮ 相似ꎬ
且外源乙烯的施加会使 ＳｌＨＳＰＡ / ＳｌＨＳＰＢ 表达量下

调[８５]ꎮ 在 禾 本 科 植 物 中ꎬ ＡＰ２ / ＥＲＥＢＰ 家 族 中

ＥＲＦ０１４ｓ 被证实与禾本科植物中 ｓＨＳＰ￣ＥＲＦ０１４ 基

因座上 ｓＨＳＰ 基因簇共同进化ꎬ在热激反应早期ꎬ
ＥＲＦ０１４ｓ 可以参与 ＨＳＦＡｓ￣ＨＳＰｓ 网络ꎬ 直接调控

ｓＨＳＰ 的表达[８６]ꎬ这有助于研究高温驯化植物的进

化历程ꎮ
３.４　 赤霉素

赤霉素(ＧＡ)是植物生长激素ꎬ对种子萌发、解
除种子的休眠以及植物的茎、花、种子发育有积极作

用[８７]ꎮ 赤霉素主要是通过和受体 ＧＩＤ１ 以及 ＤＥＬ￣
ＬＡ 蛋白形成复合体ꎬ再进行泛素化降解来进行 ＧＡ
的信号调节[８８]ꎮ ＧＡ 可以和 ＡＢＡ 拮抗介导植物的

多种生理过程ꎬＧＡ 和 ＡＢＡ 的比例平衡对正常发育

和应激反应至关重要[８９]ꎮ 非生物胁迫通过影响

ＡＢＡ 和 ＧＡ 含量的平衡来触发相关的胁迫反应ꎬ高
温会增加拟南芥种子中的 ＡＢＡ 含量并降低 ＧＡ 含

量ꎬ来降低高温造成的伤害[９０]ꎮ 研究结果表明ꎬ在
水稻中ꎬ株型调控基因 ＮＡＬ１１ 能够编码含有 Ｄｎａ Ｊ
结构域的 ＨＳＰꎬ可参与叶绿体的发育、维持 ＧＡ 在植

物中的稳态ꎬ从而提升植物在高温下的存活率[９１]ꎮ

４　 展 望

近年来全球气候变暖导致高温天气频发ꎬ对植

物的生长发育产生了不可逆转的影响ꎮ 在高温胁迫

下ꎬｓＨＳＰ 的转录表达容易受到上游 ＨＳＦｓ、ＨＳＥ、Ｌｎ￣
ｃＲＮＡ 和 ｍｉＲＮＡ 的调控ꎮ 植物激素也能从转录组

水平来影响 ＨＳＦ、ｓＨＳＰ 及其他热激调控元件的表

达ꎮ 然而ꎬｓＨＳＰ 容易形成二聚体或多聚体ꎬ存在较

强的冗余作用ꎬ导致现阶段对 ｓＨＳＰｓ 在热胁迫中的

功能及互作机制所知甚少ꎮ 因此ꎬ在后续的研究中

需要注意如下内容:(１) 构建更多的 ｓＨＳＰ 单突变或

多突变遗传材料ꎬ有助于进一步挖掘 ｓＨＳＰ 耐热基

因ꎻ(２) 除了 ＨＳＦ 和 ＨＳＥꎬ探索新的调控因子及不

同植物激素通过哪些 ＬｎｃＲＮＡ 和 ｍｉＲＮＡ 进而诱导

ｓＨＳＰ 的转录表达ꎬ进而建立调控网络ꎻ(３) 籼稻和

粳稻耐高温能力具有显著差异ꎬ尝试构建不同的点

突变或使用近等基因系株系来构建耐高温水稻新种

质资源用于应对未来可能出现的高温逆境ꎮ
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