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摘要  随着人为活动产生的大气CO2浓度的增加, 全球气候持续变暖。过去5年是自有温度记录以来最热的5年。高温胁迫

已经成为影响植物生长发育的主要逆境因子之一。光合作用是地球生命活动的基础, 对环境波动高度敏感。解析植物在高

温环境下光合作用的响应特性, 可为探索植物抵御高温的生理生态机制、培育抗高温新品种以及采取合理措施适应未来极

端气候提供科学依据。该文论述了高温胁迫对植物光合电子传递及碳固定过程的影响, 从光质和光强角度综合分析了光照

对高温胁迫下光合作用的影响; 从植物自身及外源缓解物质等方面阐述了植物增强抗高温胁迫的途径和机制。同时, 对植

物光合作用响应高温胁迫的研究方向及多组学联合分析在揭示植物抵御高温胁迫机制中的应用进行了展望。 
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光合作用是地球上植物生命活动的能量和物质基

础。作为自然界中最重要的生物物理及生物化学反应

之一, 光合作用对环境波动高度敏感, 通过诊断光合

机构运转状况, 可以判断植物对环境的耐受能力(许

大全, 2002)。近年来, 由于人为活动导致大气中CO2

浓度持续增加, 全球温室效应加剧, 预计气候变暖造

成的高温胁迫将日益频繁和强烈(Perkins-Kirkpatrick 

and Lewis, 2020), 给现代农林业生产体系带来严峻

的挑战(Tarvainen et al., 2022)。2011–2020年的10

年间, 全球地表温度比1850–1900年间高1.09°C, 过

去5年也是自1850年有温度记录以来最热的5年

(IPCC, 2021)。尽管2020年新型冠状病毒(COVID-19)

流行期间相关人为活动减少导致碳排放量有所下降

(Le Quéré et al., 2020), 但这样的改善是短暂的, 全

球气温将持续升高(Tollefson, 2021)。 

高温胁迫影响植物各种生理生化过程, 其中植物

光合作用的响应取决于胁迫强度和持续时间(Hüve et 

al., 2011)。中度热胁迫(mild heat stress)引起光呼吸

增强以及气孔导度降低, 从而使光合作用短暂下降。

严重热胁迫(serious heat stress)或热激(heat shock)

下, 由于类囊体膜完整性丧失和光系统失活, 引发叶 

片光合电子传输能力降低(Yamamoto, 2016)。如果高

温胁迫时间超过植物耐热阈值, 将导致光合机构发生

不可逆的损害, 进而对植物光合碳同化过程产生持久

影响。因此高温胁迫对植物的伤害及其防御机制研究

越来越受到重视(Chen et al., 2022; Shekhawat et 

al., 2022)。在总结前人研究结果的基础上, 笔者对高

温胁迫下植物光合作用特性以及提高植物耐高温途

径相关研究进行综述, 并展望了高温胁迫下植物光合

作用的研究方向。 

1  高温胁迫对叶片光合机构的影响 

1.1  高温胁迫对叶片光系统功能的影响 

植物光系统由光系统I (photosystem I, PSI)和光系统

II (PSII)构成。PSII是光合机构中对高温胁迫最敏感的

部分之一(Berry and Bjorkman, 1980), 是光抑制的主

要发生部位。高温胁迫下, 由于类囊体膜的流动性增

强, PSII捕光复合体很容易从类囊体膜上脱落, 从而

破坏PSII的完整性, 影响光合电子传递(Mathur et al., 

2011)。高温胁迫对PSII放氧复合体(oxygen evolving 

complex, OEC) (Tyystjärvi, 2012)、反应中心及电子 

·专题论坛· 
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受体侧(Wise et al., 2004)均产生抑制作用, 其抑制程

度主要取决于光破坏和光修复的速率。如果PSII的破

坏速率超过修复速率, 将导致光能利用效率降低, 造

成光抑制(Takahashi and Badger, 2011)。高温胁迫

下, 当光合机构吸收的过剩激发能不能被及时耗散

时, 容易引发活性氧(reactive oxygen species, ROS)

累积, 一方面直接破坏PSII反应中心蛋白; 另一方面

通过对D1蛋白的从头合成阻碍PSII修复过程, 从而加

剧PSII光抑制(Takahashi and Badger, 2011) (图1)。 
 

 
 

图1  高温胁迫诱导植物PSII发生光抑制 

高温胁迫导致PSII处的放氧复合体及光合电子传递链失活(1), 

或者通过抑制碳固定, 使过剩激发能引发ROS大量积累, ROS

一方面直接损伤光合机构组分(2), 另一方面通过抑制D1蛋白

的从头合成, 导致D1蛋白的净损失(3), 引起PSII光抑制。D1: 

D1蛋白; D2: D2蛋白; OEC: 放氧复合体; PSII: 光系统II; ROS: 

活性氧 

Figure 1  High temperature stress induces PSII photoinhibi-
tion in plants  
High temperature stress can lead to the inactivation of oxy-
gen evolving complex and photosynthetic electron transport 
chain at PSII (1), It can also result in excess excitation and 
accumulation by inhibiting the process of carbon fixation, 
resulting in excess excitation and accumulation, resulting in a 
large amount of ROS accumulation. On the one hand, ROS 
directly damage the photosynthetic apparatus components 
(2), on the other hand, ROS cause the net loss of the D1 
protein by inhibiting its de novo synthesis (3), thereby induc-
ing PSII photoinhibition. D1: D1 protein; D2: D2 protein; OEC: 
Oxygen evolving complex; PSII: Photosystem II; ROS: Reac-
tive oxygen species 

相对PSII而言, PSI对中等程度的高温胁迫不敏

感, 特别是在高温强光胁迫下, PSII往往作为胁迫的

主要作用位点。研究发现, 高温胁迫提高PSI反应中

心P700+的还原速率(Wang et al., 2006), 表明高温

会促进PSI的电子传递速率。自然条件下, 植物常处

于光强波动环境中, 叶片表面光强的快速增高导致从

PSII传递至PSI的电子不能立即被消耗, 造成PSI的

过度还原(Yamamoto and Shikanai, 2019), 而此时

出现高温胁迫则会引起PSI光抑制(Tan et al., 2020)。

PSI一旦发生光抑制, 由于恢复时间较长, 往往对光

合作用造成更大影响(Sonoike, 2011)。 

1.2  高温胁迫对光合电子传递的影响 

正常条件下, 植物光合作用存在至少2种电子传递途

径, 即由PSII、PQ库、细胞色素(Cyt)b6/f复合体和PSI

推动的线性电子传递(linear electron flow, LEF) (Hill 

and Bendall, 1960)与仅由PSI推动的环式电子传递

(cyclic electron flow, CEF) (Munekage et al., 2004; 

刘玉凤等, 2019)。逆境胁迫下LEF的降低能够避免过

量电子从PSII传递至PSI, 从而缓解ROS在PSI的积

累, 保护PSI免受高温损伤(Tikkanen et al., 2014; 

Jiang et al., 2021)。在光合电子传递中, PQ库在PSII

与Cyt b6/f复合体之间起功能连接作用, 其氧化还原

状态可有效调节光合反应, 包括调节状态转换、叶绿

素生物合成及光系统蛋白质合成速率(Allen, 1995; 

Maxwell et al., 1995)。由于高温胁迫对OEC造成损

伤 , 导致叶片氧化态PQ库比例增加(Pshybytko et 

al., 2008), 而氧化态PQ库可有效淬灭PSI天线中处

于激发态的叶绿素分子(Joly and Carpentier, 2007), 

发挥保护PSI的作用。 

研究发现, CEF的重要生理功能是参与非光化学

淬灭(NPQ)的诱导、PSI复合体的氧化还原调控以及

ATP/NADPH比例的调节(黄伟等, 2012; Suorsa et 

al. ,  2016)。NPQ是植物进行热耗散的主要机制

(Müller et al., 2001; Nishiyama et al., 2001), 依赖于

跨膜质子梯度(proton gradient, ∆pH)的高能态荧光

淬灭(qE)是NPQ的主要组成部分(Ruban, 2016)。而

逆境下CEF是叶绿体中∆pH形成的主要来源(Aihara 

et al., 2016)。高温胁迫下, 植物激活CEF, 通过促进

∆pH使较高的qE热耗散(Sun et al., 2017) (图2)。此

外, 有证据表明H2O2可能作为环境胁迫和CEF诱导 
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图2  高温胁迫下植物光合电子传递链的变化 

(A) 光合电子和质子的定向转移依赖于类囊体膜中的关键蛋白复合体; 适宜环境温度下, PSII裂解H2O中的电子主要通过线性电子

传递(LEF)至光系统I, 在Fd和FNR的作用下, 将NADP+还原成NADPH, 形成固定CO2所需的还原力; (B) 高温胁迫下, LEF被抑制, 

PQ库被还原的同时, 依赖NDH及质子梯度调节蛋白/质子梯度调节类似蛋白(PGR5/PGRL1)的环式电子传递(CEF)被激活; LEF的下

调可以通过降低传递至光系统I处的电子促进P700的氧化, 而CEF的上调可以通过增加跨膜质子梯度来产生更多的ATP, 也可以通

过激发非光化学淬灭来保护光合机构; 因此, 高温胁迫下, LEF和CEF协同作用调节PQ库及P700的氧化还原状态及热耗散, 起到光

保护作用。P680和P700分别表示PSII和PSI反应中心叶绿素在可见光谱中的波长吸收峰值。绿色箭头表示LEF转移, 红线表示CEF

转移。Fd: 铁氧还蛋白; FNR: 黄素蛋白铁氧还蛋白-NADP还原酶; NADP+: 氧化型烟酰胺腺嘌呤二核苷磷酸; NDH: NA(P)H脱氢酶

复合体; PQ: 质体醌; PQH2: 质体醌醇 

Figure 2  Changes in the photosynthetic electron transfer chain in plants under high temperature stress  
(A) The directional transfer of electrons and protons depends on the key protein complexes in thylakoid membranes; under 
suitable temperature conditions, electrons in H2O oxidized by PSII are mainly transferred to PSI through linear electron flow 
(LEF), and NADP+ is reduced to NADPH under the action of Fd and FNR, forming the reducing force needed to fix CO2; (B) 
Under high temperature stress condition, LEF is inhibited, PQ-pool is reduced, and NDH and PGR5 (proton gradient regulation 
5)/PGRL1 (proton gradient regulation like 1)-dependent cyclic electron flow (CEF) is activated; the down-regulation of LEF can 
promote the oxidation of P700 by reducing the electrons transferred to PSI, while the activation of CEF can produce more ATP by 
increasing the transmembrane proton gradient and protect the photosynthetic apparatus by stimulating non-photochemical 
quenching. Therefore, under high temperature stress, LEF and CEF synergistically regulate the redox state and heat dissipation 
of PQ-pool and P700, and thus play a role in photoprotection. P680 and P700 refer to the wavelength absorption peak of chlo-
rophyll in the visible spectrum of PSII and PSI reaction centers, respectively. The green arrow indicates LEF flow, and the red line 
indicates CEF flow. Fd: Ferredoxin; FNR: Ferredoxin-NADP reductase; NADP+: Oxidized nicotinamide adenine dinucleoside 
phosphate; NDH: NA(P)H dehydrogenase complex; PQ: Plastoquinone; PQH2: Plastoquinol 
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的连接因素, 并在激活CEF过程中起作用(Strand et 

al., 2015)。Ca2+在此过程中也发挥重要作用(Lascano 

et al., 2003)。综合前人的研究结果, 推测高温胁迫

主要通过引起过剩光能积累导致ROS产生, ROS进

而作为信号分子, 通过Ca2+信号级联反应诱导CEF

活性。 

1.3  高温胁迫对光合碳同化的影响 

研究发现, 直接参与光合作用的酶的热不稳定性是温

度胁迫下光合速率下降的重要原因(Slattery and Ort, 

2019)。表1总结了高温胁迫对植物光合作用碳同化过

程酶活性的影响。在生化水平上, 植物净光合速率在

很大程度上取决于核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶

(Rubisco)的活化和活性, 以及二磷酸核酮糖(RuBP)

的再生(Farquhar et al., 1980)。Rubisco是一种双功

能酶 , 超过35°C的高温胁迫可抑制橡树 (Quercus 

pubescens)叶片Rubisco的初始羧化活力(Haldimann 

and Feller, 2004)。由于Rubisco对CO2和O2的特异性

随着温度的升高而降低, 从而降低了体内羧化和氧化

反应的比例。因此, 在高温胁迫下Rubisco倾向于氧

化反应, 产生更多的2-磷酸乙醇酸, 进入光呼吸途径, 

在消耗能量的同时, 也导致光合碳固定的损失(Von 

Caemmerer, 2020)。Rubisco活性受到Rubisco活化

酶(RCA)的调节(Bracher et al., 2017)。研究表明, 

RCA具有ATP酶活性 , 能够将磷酸糖类抑制物从

Rubisco活性位点释放, 从而活化Rubisco (Stotz et 

al., 2011)。RCA活化过程依赖于ATP而受ADP抑制

(Kallis et al., 2000)。RCA活性易受高温胁迫抑制

(Crafts-Brandner and Salvucci, 2000), 其基因表达

对短期高温胁迫反应敏感(DeRidder and Salvucci, 

2007)。因此提高RCA的热稳定性成为缓解高温胁迫

对光合能力和作物产量影响的重要手段。 

景天庚酮糖1,6-二磷酸酯酶(SBPase)是卡尔文

循环中的关键酶。Feng等(2007)通过在水稻(Oryza 

sativa)中过表达SBPase基因, 提高了水稻抵御高温

胁迫的能力, 表明通过提高SBPase向Rubisco提供

RuBP, 能够增强植物的抗逆能力。转酮醇酶(transke- 

tolase, TK)是一种焦磷酸硫胺素依赖性酶, 该酶不仅

参与调控高等植物的碳固定, 还参与高等植物对非生

物胁迫的响应。通过农杆菌介导法获得的转CsTK反

义黄瓜(Cucumis sativus)植株对高温胁迫更敏感(毕

焕改等, 2017)。与C3植物相比, C4植物通常具有更强

的耐高温能力, 这可能与高温胁迫对C4植物的磷酸

烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)活性抑制相对较弱有关

(Chinthapalli et al., 2003)。 

除了空气高温对植物光合作用会产生抑制以外, 

根区高温对玉米(Zea mays) (Xia et al., 2021)和葡萄

(Vitis vinifera) (王浩等, 2022)等叶片的光合特性也具

有显著的抑制作用。根区高温一方面通过抑制根系吸

收水分和养分影响叶片PSI和PSII的组装(Suzuki et 

al., 2008); 另一方面通过调节根系呼吸和叶片光合作

用之间的平衡改变叶片碳平衡(Atkin et al., 2005)。因

此, 确定作物特别是设施水培条件下作物生长的最适

根区温度, 对于提高生产效率具有重要的指导意义

(Yamori et al., 2022)。 

1.4  高温胁迫对光合机构其它组分的影响 

叶绿体类囊体膜的结构和功能变化影响光合作用过 
 

表1  高温胁迫对植物光合作用碳同化过程酶活性的影响 

Table 1  Effects of high temperature stress on the activities of enzymes involved in carbon assimilation processes of plant pho- 
tosynthesis 

植物种名 处理温度/时间 酶 酶活性 参考文献 

橡树(Quercus pubescens) 35°C/0.5小时 Rubisco 降低 Haldimann and Feller, 2004 

豌豆(Pisum sativum) 50°C/0.5小时 PEPC 降低 Chinthapalli et al., 2003 

剪股颖(Agrostis palustris) 35°C/10天 Rubisco 降低 Xu and Huang, 2001 

水稻(Oryza sativa) 35°C/2小时 SBPase 降低 Feng et al., 2007 

水稻(O. sativa) 

水稻(O. sativa) 

42°C/24小时 

42°C/24小时 

TK 
PRK 

升高 

降低 

Lee et al., 2007 
Lee et al., 2007 

Rubisco: 1,5-二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶; PEPC: 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶; SBPase: 景天庚酮糖1,6-二磷酸酯酶; TK: 转酮醇

酶; PRK: 磷酸核酮糖激酶 

Rubisco: Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase; PEPC: Phosphoenolpyruvate carboxylase; SBPase: Sedohep-

tulose-1,6-bisphosphatase; TK: Transketolase; PRK: Phosphribulokinase 
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程, 环境温度的变化导致类囊体膜的流动性增强, 类

囊体膜组分发生相变, 从而影响膜稳定性。严重高温

胁迫会破坏叶绿体被膜的完整性(Gounaris et al., 

1984)。此外, 高温胁迫易造成叶片总叶绿素含量降

低(Hasanuzzaman et al., 2013)。叶绿素作为叶绿体

类囊体膜上的主要光合色素, 起到捕获并驱动光合电

子传递的作用。在正常条件下, 叶绿素的合成与降解

处于平衡状态。当植物处于高温环境中, 一方面参与

吡咯合成途径的第1个酶(5-氨基戊酮酸脱水酶)活性

被抑制(Mohanty et al., 2006); 另一方面加剧了叶绿

素酶和叶绿素降解过氧化物酶活性降低(Wang et al., 

2018), 导致叶绿素含量降低, 引起叶片衰老。由于叶

绿素捕获过多光能将威胁到植物的光合作用, 因此叶

绿素的降解在一定程度上也是植物的一种保护反应。 

2  光对高温胁迫下光合作用的双重影响 

光照很大程度上影响植物对高温的适应过程, 并可能

影响植物的受损伤程度, 光强和光质都起着重要作用。 

光照不足会导致同化力减弱和光合作用的关键

酶未能充分活化进而限制光合作用; 而光强过高会造

成植物吸收超过其自身能够利用的光能, 导致过剩激

发能的累积, 不可避免地产生ROS, 引发严重的光抑

制(Takahashi and Murata, 2008)。为了应对时刻变

化的光照环境, 植物通过调节光合电子传递产物ATP

以及NADPH来适应碳同化的消耗 (Foyer et al., 

2012)。此外, 植物还通过编码2个光系统反应中心亚

基的基因快速响应强光(Murchie et al., 2005)。高温

黑暗对植物PSII活性的伤害已被广泛研究(Li et al., 

2009; Xu et al., 2014; Essemine et al., 2016)。有趣

的是, 研究发现光对高温胁迫下植物光系统具有保护

作用(Havaux et al., 1991; Marutani et al., 2012; 

Buchner et al., 2015)。光强直接影响D1蛋白的周转

(Tyystjärvi and Aro, 1996)。在一定光强范围内, 随着

光强的增加, D1蛋白的周转速度加快, 在中等光强下

达到最大值(Russell et al., 1995)。Rubisco大、小亚

基的含量在黑暗下降低, 而在光下则增高(Demire- 

vska-Kepova et al., 2005)。RCA活性也随着光强的增

加而增强(姜振升等, 2010), 从而可能对RCA基因表

达进行转录后调控(DeRidder and Salvucci, 2007)。

研究发现CEF途径受光照影响(Teicher and Scheller, 

1998)。弱光下CEF的增加对水稻抵御夏季高温逆境

具有重要作用(Yamori et al., 2015)。这种机制对于

探究通过提高植物光合作用抵御高温胁迫具有重要

意义。 

光质主要通过植物感光器对高温胁迫响应起作

用。研究表明, 植物体内光、温信号存在分子联系, 其

中光敏色素B (PhyB)不仅起光受体的作用, 还具有温

度受体的作用。远红光(FR)和适度高温使PhyB失活

(Jung et al., 2016; Legris et al., 2017)。而拟南芥

PhyB突变体的耐热性增强(Song et al., 2017), 表明

PhyB在植物适应高温过程中起重要作用。此外, 光敏

色素相互作用因子(PIFs)等转录因子在光信号和热形

态建成中均发挥作用(Lau et al., 2018)。与自然光下

生长的拟南芥相比, 在低红光/远红光比率(L-R/FR)

的光质条件下生长的拟南芥受热胁迫损伤较轻, 这主

要是由于L-R/FR降低了PhyB的活性, 增大了PIFs的

丰度(Arico et al., 2019), 表明PhyB介导的光信号影

响植物对高温胁迫的适应性。研究发现, PIF4和PIF5

可能通过包括激素信号通路在内的多种生物学过程

有效促进热胁迫诱导的拟南芥叶片衰老(Li et al., 

2021)。这种逆境下老叶衰老加速的机制可以清除受

损组织, 并促进向幼嫩组织输送营养物质, 提高植物

的逆境适应性(Quint et al., 2016)。 

3  高温胁迫下植物光合机构保护机制 

3.1  植物自身的高温胁迫防御机制 

在高温胁迫下, 植物采取的光保护机制包括2方面: 

避免暴露在强光环境及合理应对过剩光能(Takahashi 

and Badger, 2011)。从整株尺度上, 植物通过树冠内

相互遮蔽或调节叶片角度减少受辐射强度, 以及通过

蒸腾作用等途径降低叶温(Tserej and Feeley, 2021)。

由于气孔导度的瞬态增加, 导致蒸腾作用增大, 而蒸

腾作用是植物主要降温机制; 此外, 通过调节小气候, 

引起同一林分内不同物种甚至同一树冠内不同叶片之

间的叶温出现明显差异, 维持大部分叶片的叶温处于

光合作用的适宜温度范围内, 避免受极端高温的损害

(Fauset et al., 2018)。在叶片尺度上避免高温伤害的

策略有叶片运动(Kao and Forseth, 1992)和叶绿体运

动(Wada et al., 2003), 从而避免叶片和叶绿体受到

过强光照, 保护光合机构免受高温伤害; 耐热策略则

主要有活性氧清除(Nishiyama et al., 2006)、将捕光
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复合体吸收的过剩光能以热能的形式耗散(Sherstn- 

eva et al., 2022)、光合电子传递调节(Jiang et al., 

2021)及光呼吸(光下植物吸收O2并释放CO2) (Osei- 

Bonsu et al., 2021)等。 

长期在高温环境下生长的植物叶片光合作用的

最适温度(Topt)可随环境温度的改变而变化, 表现为

高温环境下生长的植物光合作用能适应更高的温度。

光合作用能力的可塑性使植物在新的生长温度下更

有效地进行光合作用(Yamori et al., 2014)。光合作用

对高温的可塑性可通过高温驯化获得。在高温条件下, 

通过表达热稳定的RCA和 /或增加RCA含量来维持

Rubisco的高活化状态, 该过程对高温驯化很重要。

热激蛋白(HSPs)的诱导是高温驯化的另一个重要过

程(Vierling, 1991), 对高温胁迫下蛋白质折叠和组装

及蛋白质和膜的稳定性都很重要。植物的高温驯化是

长期生长在较高温度下发生的光合适应(Yamori et 

al., 2014)。而短期的高温胁迫响应通常是增加光呼吸

和降低净光合速率, 这种影响虽然显著但却是可逆的

(Siebers et al., 2017)。由于反应较慢或很轻微, 不足

以评估植物对高温胁迫的实际适应能力。此外, 最新

研究通过遗传工程手段创建了一条全新的蛋白合成

途径, 该途径由高温响应启动子驱动细胞核融合基因

表达D1蛋白, 建立了植物细胞D1蛋白合成的双途径

(天然的叶绿体途径和创建的核途径), 通过增加细胞

核源D1合成途径显著增强植物对高温的抗性(Chen 

et al., 2020)。 

植物对高温等非生物胁迫响应的分子机制包括

感知、信号转导、转录、转录处理、翻译和翻译后蛋

白质修饰等多个过程(Zhang et al., 2022)。植物感知

高温及信号转导对光合作用的稳定至关重要。环境温

度升高通过增加质膜的流动性激活Ca2+通道, 促进

Ca2+内流至细胞质 , 产生胞内信号 (Sajid et al., 

2018), 并继续通过Ca2+、ROS和不同类型的蛋白激

酶等第二信使传递并放大, 引起转录因子的激活和植

物激素的级联控制反应(Mittler et al., 2012), 进而激

活包括热激蛋白(HSPs)等在内的相对保守的调控网

络(Richter et al., 2010), 稳定高温胁迫下叶绿体的发

育和PSII的功能(Zhong et al., 2013)。而热激因子

(heat shock factor, HSF)作为ROS的感受器(Charng 

et al., 2007), 在调控HSPs表达及参与受损蛋白修复

的过程中起关键作用(Qu et al., 2013)。位于叶绿体的

HSP21被GUN5 (GENOMES UNCOUPLED 5)依赖

的逆向信号通路激活, 并通过直接结合D1和D2蛋白

等核心亚基稳定高温胁迫下PSII的功能(Chen et al., 

2017)。此外, 在热适应提高植物高温胁迫耐受性过

程中, 植物对热胁迫的记忆依赖于HSPs诱导(Wu et 

al., 2013)及叶绿体中Ca2+浓度的升高(Pollastri et al., 

2021)。 

翻译后修饰是植物快速调节底物蛋白性质和活

性的重要机制(Qazi et al., 2019), 也参与逆境胁迫下

叶绿体蛋白的调控(Grabsztunowicz et al., 2017)。研

究发现, SUMO化作为重要的翻译后修饰机制, 能够

参与调节植物细胞的热胁迫反应(Rytz et al., 2018)。

叶绿体是植物细胞中对高温最敏感的细胞器, 为应对

高温胁迫, 叶绿体内发生大规模的蛋白质组重塑。叶

绿体中的大量蛋白由核基因组编码, 高温导致叶绿体

蛋白出现错误定位。SUMO化修饰可以通过蛋白磷酸

化正向调节前体蛋白向叶绿体转运的效率, 有助于维

持其在叶绿体的定位(Zheng et al., 2022)。 

3.2  外源调节物质对植物抵御高温胁迫的影响 

合理施用外源物质是调节植物生长发育并应对不利

环境的重要栽培措施, 能达到调节植物高温胁迫抵御

能力的效果。表2列举了具有缓解高温胁迫的外源物

质及施用条件。其中, Ca2+作为在植物生长发育过程

中的必需元素, 是植物体内重要的第二信使, 参与调

节植物对各种非生物胁迫的响应 (Hashimoto and 

Kudla, 2011)。外源Ca2+可以减少活性氧的积累, 通

过改善叶片气孔导度及提高放氧复合体(OEC)的热

稳定性, 改善高温胁迫下植物的光合作用(Tan et al., 

2011)。RNA测序发现类钙调素蛋白(CML)基因可能

对高温胁迫产生积极响应, 调节植物抵御高温胁迫

(Wang et al., 2019)。 

油菜素内酯(brassinosteroids, BR)影响植物对

各种生物和非生物胁迫的耐受性并调控植物的生长

发育。BR在HSP诱导中发挥重要作用(Sadura et al., 

2020), 并增强抗氧化酶活性(Cao and Zhao, 2008)。

油菜素类固醇反应的关键调节因子(BZR1)参与BR介

导的植物发育过程, 通过调控活性氧信号代谢通路响

应高温胁迫(Yin et al., 2018)。研究发现, 高温胁迫下

外施BR通过提高植物叶片羧化效率和增强抗氧化系

统功能进而缓解光抑制(Ogweno et al., 2008), 
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表2  高温胁迫下外源物质对植物光合作用的缓解 

Table 2  Alleviation of exogenous substances to photosynthesis under high temperature stress 

植物种名 外源物质 处理温度/时间 浓度/方式 参考文献 

烟草(Nicotiana tabacum) 氯化钙 40°C/24小时 20 mmol·L–1/叶面喷施 Tan et al., 2011 

水稻(Oryza sativa) 表油菜素内酯 40°C/7天 0.1 µmol·L–1/叶面喷施 Thussagunpanit et al., 2015 

马铃薯(Solanum tuberosum) 亚磷酸钾 37°C/24小时 1%/土壤施入 Xi et al., 2020 

番茄(S. lycopersicum) 褪黑素 42°C/24小时 100 mmol·L–1/叶面喷施 Jahan et al., 2021 

小麦(Triticum aestivum)  海藻糖 40°C/24小时 1.5 mmol·L–1/水培施入 Luo et al., 2021 

水稻(O. sativa) 亚精胺 37.5°C/22天 1 mmol·L–1/叶面喷施 Tang et al., 2018 

高羊茅(Lolium arundinaceum) 柠檬酸 35°C/15天 20 mmol·L–1/叶面喷施 Hu et al., 2016 

番茄(S. lycopersicum) 抗坏血酸 40°C/8小时 0.5 mmol·L–1/叶面喷施 Alayafi, 2020 

 

并促进气孔导度增大, 维持叶片CO2固定速率(Thus 

sagunpanit et al., 2015)。 

亚磷酸盐(Phi)作为环境友好型外源物质而备受

关注(Mayton et al., 2008)。外源施加亚磷酸钾可增

强抗氧化酶的活性, 减少H2O2积累, 上调光合基因表

达水平, 并诱导葡聚糖酶和几丁质酶的积累, 进而阻

止UV-B对光合作用的破坏(Oyarburo et al., 2015)。

Phi还诱导应激蛋白 , 促进渗透物质的积累 , 缓解

DNA损伤, 提高植物抵御高温胁迫的能力(Xi et al., 

2020)。此外, 还发现外源褪黑素、海藻糖、亚精胺、

柠檬酸及抗坏血酸可缓解高温胁迫对植物的影响, 

施用浓度和方式见表2。 

4  研究展望 

由于CO2的持续排放, 未来气候变暖事件的持续时间

和强度都将发生变化, 从而对植物光合作用的高温适

应性产生重要影响。目前, 虽然对高温胁迫下植物光

合作用调控网络的研究已经取得了较大进展, 但气候

变暖通常伴随着干旱等胁迫的加剧, 未来应探讨不同

环境因子之间的协同作用, 以进一步在较长的时间尺

度上评估植物的防御策略。 

随着信息技术和传感器技术的快速发展, 使得具

备高通量和高时空分辨率等特征的表型组学分析成

为可能(程超华等, 2020), 结合现有的基因编辑(CRIS- 

PR/Cas9)、代谢组学和多组学联合以及全基因组关

联分析(GWAS)等技术, 多方位深入探索植物光合作

用应答高温胁迫的作用机制, 全面揭示植物响应高温

胁迫的精确调控机制, 进而全面鉴定植物优异农艺

性状, 将为利用分子育种技术培育抗性品种提供技

术支撑。 
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Research Advances on the Effect of High Temperature Stress  
on Plant Photosynthesis 
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Abstract  With the increase in atmospheric CO2 concentration caused by human activities, the global climate continues 

to warm. The past five years have been the hottest since the record of temperature. High temperature stress has become 

one of the main adverse factors affecting plant growth and development. Photosynthesis is the basis of life activities on 

earth, and it is highly sensitive to fluctuation in environmental factors. Understanding the response of plant photosynthesis 

under high temperature stress can provide a scientific basis for exploring the physiological and ecological mechanisms of 

plant tolerance to high temperature stress, cultivating new heat-tolerant varieties and taking reasonable measures to 

adapt to extreme climate in the future. In this paper, the effects of high temperature stress on the process of photosyn-

thetic electron transfer and carbon fixation in plants were reviewed, and the effects of light on photosynthesis under high 

temperature stress were comprehensively analyzed from the perspective of light quality and light intensity. This paper also 

expounded the ways and mechanisms to improve the tolerance of plants to high temperature stress from the aspects of 

plants themselves and exogenous mitigating substances. Meanwhile, the research direction of plant photosynthesis re-

sponse to high temperature stress and the application of multi-histology combined analysis in the comprehensive study of 

the mechanism of plant tolerance to high temperature stress were prospected. 
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