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植物光合系统对高温胁迫的响应机制

唐 婷， 郑国伟， 李唯奇 *

( 中国科学院昆明植物研究所，云南 昆明 650204 )

摘要 温度变化是影响植物生长和发育的一个非常重要的因素，而光合作用是植物对温度变化最

为敏感的生理过程 ．高温胁迫给植物光合器官造成了严重的危害，但在高温胁迫下，植物并不是消
极被动的，并且能够在生理生化及分子水平上发生各种变化来渡过逆境 ．本文结合当今国内外研究
进展，从光合系统热量耗散与光合修复的相关因素，如类囊体膜上相关蛋白，热激蛋白，水杨酸，抗

过氧化物酶及抗坏血酸等几个方面展开分析，阐述了植物光合系统对高温胁迫的防御机制，并对今

后的研究方向进行了探讨和展望 ．
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Defense Mechanisms of Plants Photosystem to Heat Stress
TANG Ting，ZHENG Guo-Wei，LI Wei-Qi*

( Kunming Institute of Botany，Chinese Academy of Sciences，Kunming 650201，China)

Abstract Temperature stress is one of the most important environmental stress factors，which influences
the growth and development of plants． Photosynthesis is a physiological process in plants in response to
temperature stress． Heat stress leads a series of injuries，especially to the photosynthetic organs of plants．
On the other hand，the responses of plant photosystem to heat stress is not solely passive． Plants actively
resist heat stress through various changes at the cellular and molecular levels． Based on recent studies of
plant photosynthetic processes under high temperature，defensive mechanisms of the photosystem to heat
stress，which involves certain factors to reduce the harm through increasing heat dissipation，including
heat shock proteins，salicylic acid，anti-peroxidase and ascorbic acid，were discovered． The significance
and implications for future research are discussed in this review．
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温度特别是高温是影响植物生长发育的重要环

境因素 ． 研究表明，温度每升高1 ℃，作物产量可减

少高达 17%［1］． 现在，全球气温在一定范围内不断

升高，到本世纪末预计全球气温可能上升 1. 8 ～

4. 0 ℃［2］． 高温胁迫对植物的生长和发育过程带来

了不可忽视的危害，而光合作用是植物生命活动过

程当中的重要组成部分，它为生物产量的形成奠定

了基础，同时也是对温度变化最为敏感的一个生理

过程［3］．

高温胁迫对植物光合系统造成了一系列危害:

一方面高温能够破坏类囊体膜、光系统Ⅱ ( photo
systemⅡ，PSⅡ ) 捕光天线系统、PSⅡ供体侧放氧复
合体及 PSⅡ反应中心的结构，影响 PSⅡ受体侧电子
传递等; 另外，高温影响光合反应过程中相关酶的活

性，如 植 物 通 过 对 Rubisco ( ribulose-1 ，5-
bisphosphate carboxylase / oxygenase ) 活性的调节影
响光合碳同化，从而响应高温胁迫［4］． 科学家们对
高温胁迫下植物光合机制做了大量研究，尤其是高

温对植物光合器官危害研究得比较透彻 ． 本文从光
系统热量耗散与植物体内影响光合修复的相关物
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质，例如蛋白、激素、酶及抗坏血酸等，综述了植物光
合系统对高温胁迫的响应 ．

1 热量耗散减弱高温对光合器官的损伤

光合作用的基本要素是光能，植物叶片中的捕

光色素复合体能够将光能有效地传递到 PSⅡ光反
应中心，当植物处于不利的生存环境时，这些传递到

反应中心的激发能会超出光系统本身可以利用的能

量 ．尤其在高温胁迫下，PSⅡ反应中心会暂时失去
活性，这些失活的反应中心就成为只吸收光能却不

能传递、转化光能的“能量陷阱”; 当胁迫消失时，这
些失活的反应中心发生可逆变化，恢复活性，这是植

物在高温胁迫下的一种保护机制 ［5-6］． 李鹏民等［7］

研究发现，在高温条件下，植物叶片的热耗散相应增

加，说明叶片在高温下启动了自身的防御机制，及时

耗散过剩的激发能 ． 高温胁迫通过降解 PSⅡ反应中
心或天线蛋白使其捕获的光能下降，从而导致还原

质醌 QA 的激发能减少，剩余有活性的反应中心使
利用光能的效率提高 ．
光能的耗散方式有 2 种: 光化学淬灭，即光化学

反应，和非光化学淬灭 ．
当叶绿素被光激发后能够产生荧光现象，而叶

绿素分子的激发是光能转变为化学能的第一步 ． 在
光化学反应之外，能够使叶绿素荧光发生猝灭的过

程称为非光化学猝灭( non-photochemical quenching，
NPQ) ． NPQ 具有从天线系统向光反应中心分配光
能的调控功能 ．猝灭需要能量，其变化受到类囊体膜
质子梯度的控制 ．当逆境产生时，过多的能量使流过
类囊体膜的质子梯度降低，激发类囊体膜上捕光色

素复合体Ⅱ ( light harvesting complex，LHCⅡ ) 、PsbS
蛋白、叶黄素循环色素的一系列反应，进而激发
LHC 天线复合体的猝灭状态，最终导致叶绿素上过
剩能量的降低 ． Johnson 等［8］发现，在猝灭过程中，类
囊体膜中的 PSⅡ和 LHCⅡ发生了快速可逆的结构
重组，即 LHCⅡ复合体从 PSⅡ解离，并形成更大的
聚集体，此过程能否发生最终取决于流过类囊体膜

上的质子梯度( Fig. 1 ) ．
非光化学猝灭一般由特异的叶黄素脱环氧化引

发，它能消散过多的能量 ．叶黄素是类胡萝卜素中的
一类色素，叶黄素有 3 种: 紫黄素、玉米黄素和环氧
玉米黄素 ．在高光条件下，紫黄素在紫黄素脱环氧化
酶的催化作用下，转变成环氧玉米黄素，随后在玉米

黄素环氧化酶作用下，最后形成玉米黄素; 若在弱光

条件下，玉米黄素便会发生与上述相反的反应，最后

Fig． 1 Structural model of NPQ［8］ In excess light，

LHCⅡ aggregates and segregates from PSⅡ by △pH ，

which is promoted by deepoxidation of violaxanthin to

zeaxanthin; in dark or low light，LHCⅡ integrates with PS

Ⅱ，which is promoted by epoxidation of zeaxanthin to

violaxanthin

生成紫黄素 ．
一般认为，叶黄素循环能够利用紫黄素脱环氧

化来耗散多余的激发能，同时能保护光合器官 ．有研
究证明，玉米黄素的含量越高，光合机构热耗散的能

量也越高［9，10］． 另外的间接证据表明，二硫苏糖醇
( dithiothreitol，DTT) 是一种抑制紫黄素脱环氧化的
抑制剂，加入 DTT 后，玉米黄素的生成减少，同时热
耗散的能量也降低［11］． Horton 等［12］认为，玉米黄素
能使 PSⅡ的天线复合物的构象发生改变，从而使这
种构象有利于耗散过剩激发能 ．有研究表明，高温可
以使类囊体膜的流动性增强，当温度超过一定界限

将导致类囊体膜受损伤，叶黄素循环通过调节类囊

体膜的流动性来间接保护光合结构，因为玉米黄素

的积累降低了类囊体膜的流动性［13，14］．
研究表明，在高温胁迫下，叶黄素循环能增加抗

坏血酸的含量来保护 PSⅡ免遭热诱导光抑制的破
坏［15］．但也有人认为，叶黄素的环氧化反应能消耗
损伤植物的活性氧，起到保护作用，因为活性氧对高

温下 PSⅡ修复、D1 蛋白( 基因 PsbA 编码，1 种 PSⅡ
蛋白) 的从头合成和碳同化过程发挥抑制作用 ． 至
于叶黄素循环发挥作用的具体机制仍不清楚 ．

2 影响高温下植物体内光合修复的因素

2. 1 类囊体膜上相关蛋白
高温能够改变 PSⅠ和 PSⅡ的氧化还原平衡，促

进 PSⅠ的环式电子流循环 ( cyclic electron flow，
CEF) ． CEF 的调控能促进植物的光合作用，从而帮
助植物渡过高温环境［16］． CEF 能补偿高温下类囊体
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膜渗漏的不足，从而合成 ATP 来使光合作用继续进
行［17］． 质 子 梯 度 调 节 蛋 白 5 ( proton gradient
regulation 5，PGR5 ) 样蛋白 1 ( PGR5-like protein 1A，
PGRL1 ) ( 跨膜蛋白) 位于类囊体中，它与 PGR5 在结
构和功能上相互作用，PGRL1-PGR5 复合体参与线
性电子流( line electron flow ，LEF ) 到 CEF 的转换，
促进环式电子流循环的进行 ．当植物失去此蛋白时，
CEF 会出现混乱( Fig. 2 ) ，对植物耐受高温十分不
利［18］．另有研究表明，某些植物能耐受高温，可能与
PSⅠ受体侧的相关蛋白的活性高有关，不论在高温
处理过程还是在受损伤后的恢复过程［19］．

Fig． 2 Function model of PGR5-PGRL1 complex

When PGR5 and PGRL1 interact physically ，and the PGR5-

PGRL1 complex involved in the conversion of CEF，which would

improve plants' thermotolerance． When PGR5 and PGRL1

separate each other，CEF transformed to LEF，which would

inhibit plants’thermotolerance． Heat，high temperature; LEF，

line electron flow; CEF，cyclic electron flow

高温胁迫的同时常伴有光胁迫发生，二者共同

对植物造成损伤 ．有研究报道，在高辐射条件下，PS
Ⅱ将迅速经历被损伤和开始修复的循环，从而导致
反应中心受到破坏的 D1 蛋白不断降解，同时被新
合成的或者正常的 D1 蛋白所取代［20-22］． 其实，PSⅡ
修复是非常复杂的过程，涉及类囊体膜上成千上万

种蛋白质和辅助因子复合体的共同作用［22-23］． PSⅡ
的修复循环需要超过 25 种辅助蛋白质的参与，包括
热激蛋白 HSP70 家族、PSII 22 kD 蛋白、PSⅡ的低聚
集蛋白( low PSⅡ accumulation protein，LPA1 ) 和小 J-
结构域蛋白( J-domain protein) ［24-27］．
在拟南芥中，PSⅡ的低量子产率蛋白 ( low

quantum yield of PSⅡ1，LQY1 ) 是 1 个横跨叶绿体的
多肽，具有跨膜的区域和 1 个与大肠杆菌类似的锌

指结构 ． Lu 等［28］研究发现，拟南芥突变体 lqy1 在
高强度的光照下时，其 PSⅡ比野生型植株更为敏
感，如 PSⅡ电子传递速率减慢，具有更少的 PSII-
LHCⅡ超级复合体，同时 lqy1 突变体在强光处理后
会聚集更多的活性氧 ． 另外，LQY1 在具有气孔的类
囊体中分布居多，这是 PSⅡ修复和重组进行的关键
位置; 它还具有二硫键异构酶的活性，这正是 PSⅡ
蛋白断裂和形成二硫键所需，因此，LQY1 蛋白可能
参与强光胁迫下 PSⅡ复合体的修复和重组活动 ．
当环境温度高于植物生长所需时，便会对植物

的正常生长造成威胁，而光合作用是受影响比较严

重的环节 ． 高温使某些 PSⅡ反应中心或者相关酶失
活，从而导致不能利用的光能增加，使植物造成光抑

制，因此，在上述强光胁迫下，LQY1 蛋白参与 PSⅡ
修复和重组的现象有可能在高温胁迫下发生 ．
2. 2 热激蛋白
热激蛋白( heat shock protein，HSP) 是生物受高

温刺激后大量表达的一类蛋白［29］． 部分 HSP 在所
有生物中是保守的，某些 HSP 在生物的整个发育过
程中需要全程表达，大部分 HSP 参与热变性蛋白的
重新折叠 ．
热激蛋白按照其分子量的大小，分为以下 5 类:

Hsp100 /ClpB、Hsp90 /HtpG、Hsp70 /DnaK、Hsp60 /
GroEL 和 小分子热激蛋白( small HSP，sHSP) ． 目前
HSP70 的研究报道较多，HSP70s 聚集在所有器官及
亚细胞部位中，参与蛋白质折叠，转移易位，逆境反

应等过程［30］．另外，它们还能够运输细胞核编码的
多肽，如叶绿体膜上 2 个同源 HSP70 蛋白被认为是
运输机制中主要的组成部分［31，32］．气孔 HSP70 能够
与新输入的铁氧化还原蛋白-烟酰胺腺嘌呤二核苷
酸磷酸［33］和铁硫蛋白相互作用［34］．
在高温胁迫时会出现光抑制，HSP 在光抑制时

保护植物的功能已有报道［35］． Michael 等［36］发现，
过表达 HSP70B 能减少因光抑制导致的 PSⅡ的失
活，使其受伤后恢复加强，低表达 HSP70B 的植株却
得到相反的结果，因此他提议，HSP70B 在光抑制中
阻碍反应中心的失活，同时促进合成新的反应中心 ．
高温胁迫能诱导产生热激蛋白，而热激蛋白能够

对高温或者强光胁迫损伤过的光合器官具有修复功

能，因此，热激蛋白在光保护过程中发挥重要作用．
2. 3 水杨酸
高温胁迫下，植物体内除了一系列保护蛋白质

外，植物激素也在光保护过程中发挥了积极作用，其

中水杨酸( salicylic acid，SA ) 对植物生长和发育具
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有调节作用 ． 水杨酸作为 1 个信号分子调节叶绿体
的生物合成［37］和光合作用［38］，能抑制果实的成

熟［39］，参与叶片衰老过程的基因表达和信号通

路［40］．
研究表明，在热胁迫下，当施加适当浓度的外源

水杨酸后，能够促进类胡萝卜素、叶黄素含量的增
加，去环氧化作用速度加快［38］． 低浓度的水杨酸则
促进 Rubisco 活性增强，磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶
( phosphoenolpyruvate carboxylase，PEPC ) 活性下降，
能提高植物的净光合速率［41］ ( net photosynthetic
rate，Pn) ．马培芳等［42］研究发现，叶面喷施水杨酸能
明显减轻高温强光胁迫对植物光合器官的破坏，如

维持电子的正常传递，保持较高的 PSⅡ原初光化学
效率( F v /Fm ) 和净光合速率( Pn) 等光合指标; 另
外，喷施外源水杨酸还能减少高温胁迫带来的氧化

损伤，如减少过氧化氢的积累，抑制脂质过氧化作

用，并维持较高的超氧化物歧化酶 ( superoxide
dismutase，SOD) 和抗坏血酸过氧化物酶( ascorbate
peroxidase，APX) 活性等 ．
当植物处于高温环境下，高温信号会刺激机体

产生水杨酸，它通过提高植物的一系列光合指标，降

低活性氧物质的积累，提高光合效率，减少高温对植

物光合器官的损伤 ．
2. 4 抗过氧化物酶
在植物生存的环境中，很多因素如干旱、冷热胁

迫、创伤和高强光等都能促使各类活性氧物质
( ROS) 产生 ． Apel 等［43］发现，每次短暂的热激反应
都能增加 ROS 的产生，其中过氧化氢和超氧化物阴
离子被认为是 ROS 中最为重要的组成部分 ． 当电子
从 PSⅠ直接传递到氧气时，超氧化物阴离子还会在
叶绿体中产生，这些活化分子对脂类、核酸和蛋白质
有着很强的破坏性［44］． 有报道称，植物体的光合色
素能够被 ROS 破坏［45］，植物通过数个亚细胞区室
中的抗氧化剂防御系统来清除和处理这些活性

分子 ．
抗氧化剂防御系统包括非酶类和酶类抗氧化

剂 ． 超 氧 化 物 歧 化 酶 ( SOD ) ，过 氧 化 物 酶
( peroxydase ，POX ) ，过氧化氢酶( catalase ，CAT ) ，
谷胱甘肽还原酶( glutathione reductase ，GR ) ，抗坏
血酸过氧化物酶( APX ) 是比较重要的酶类抗过氧
化剂 ． 这些酶的活性受细胞间 ROS 含量的上升而
诱导增强［43］．热激处理后，野生型拟南芥和过量产
生脯氨酸的植株体内，各种抗过氧化物酶的活性均

上升，其中后者上升幅度更大［46］．

当植物体受到高温胁迫后，体内活性氧物质产

生 增 多，如 类 囊 体 膜 上 脂 质 过 氧 化 物

( malonaldehyde，MDA ) 产生增加，相应的抗氧化物
酶便会控制其在体内的含量，帮助机体渡过逆境 ．因
此，抗过氧物酶的活性可作为植物耐受高温胁迫能

力或恢复能力的标准 ．
2. 5 抗坏血酸
高温胁迫主要影响 PSⅡ供体侧，特别是放氧复

合体( oxygen-evolving complex，OEC ) ，高温会导致
OEC 失活，但是叶片中的二苯碳( diphenylcarbazide，
DPC) 或者抗坏血酸( ascorbic acid，ASc) 能够通过传
递电子给 PSⅡ，保持电子的持续传递，这种方式能
减轻反应中心受热胁迫损伤的程度［47-48］． 研究发
现，当植物体内抗坏血酸含量越高，PSⅡ失活速度
越慢，恢复速度越快，例如，PSⅡ蛋白 D1、CP43 ( 基
因 PsbD 编码) 降解减慢，从而使植物抵御高温胁迫
的能力越强 ． 抗坏血酸也可能使类囊体膜减少 ROS
的产生量，从而减缓光抑制的进程，最终达到减小高

温对整个光合体系损伤的目的 ．

3 展望

高温胁迫对植物的生长和发育过程带来了不可

忽视的危害，尤其体现在光合作用方面 ．虽然植物能
够通过一系列措施来抵御或者减小高温对光合器官

的损伤，但是许多问题目前仍不清楚: 1 ) ． 植物是通
过怎样的信号途径来响应高温胁迫; 2 ) ． 植物在受
损伤后具体的修复机制仍不清楚; 3 ) ． 以上的防御
措施之间存在着怎样的联系，是相互协同还是相互

拮抗? 4 ) ． 最近有学者研究表明，高温胁迫并不会
对 PSⅡ造成十分严重的危害，但能抑制 PSⅡ的修
复，那么这个抑制作用机制也仍然不清楚等 ．
在模式植物中，研究光合系统对高温胁迫的响

应机制是主要的途径 ．但是，自然界中存在有很多能
够耐受高温胁迫的植物，特别是那些具有超强耐受

高温胁迫的模式植物拟南芥的近缘种 ． 利用这些物
种进行高温胁迫影响光合系统的研究，既可以借用

拟南芥基因组信息，又能利用野生植物突出的耐高

温性状，通过对比发现导致差异的关键基因或者调

控机制 ．这将会是研究植物光合作用对高温胁迫响
应的重要方向 ．
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