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由于温室气体排放量增加等原因，未来全球性平均温度

将增加2~4℃，部分区域出现明显旱化，发生旱灾频率和严重

性增加[1]。作为全球气候变化的两个重要表征，亦最可能同

时出现的两个因子，高温和干旱在影响植物分布方面起着决

定性作用[2]。了解植物对温度和水分两个非生物环境因子

胁迫响应，才能正确预测未来气候条件下植物的生理生态

过程。

近20多年来，基于高通量分析的系统生物学研究飞速发

展，组学研究不断拓展。组学研究涉及核酸、蛋白、代谢物、

表型等各个层次，包括基因组学、蛋白组学、代谢组学等，已

成为系统生物学研究的重要方向。植物对高温和干旱等环

境胁迫的响应与适应表现在分子、细胞、生理和生化等水平

上，应用基因组学、蛋白组学和代谢组学等组学研究技术有

利于揭示植物响应环境胁迫的复杂机制。
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出现的两个因子。本文综述基因组学、蛋白组学与代谢组学等组学技术用于分析植物应答高温和干旱胁迫的研究进展，以期为
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1 基因组学技术

在干旱或温度胁迫下，植物呈现不同类型基因的显著表

达。对拟南芥的转录组进行分析，发现其对热胁迫的响应，

有些基因表现为上行调节[3]。在不同胁迫条件下，许多细胞

代谢相关酶的基因呈现不同的表达，一些胁迫相关的转录因

子调控诱导胁迫相关代谢物的变化。C-重复结合因子或脱

水反应元件结合蛋白（CBF/DREB1）是AP2/乙烯反应元件结

合蛋白（AP2/EREBP）转录子家族主要成员，CBF1/DREB1B，
CBF2/DREB1C和CBF3/DREB1A在渗透胁迫转录应答中发挥

重要作用[4,5]。VAP2/EREBP转录子被认为是基因调控网络的

重要组成部分，在适应干旱等非生物环境胁迫的激素、糖类

和氧化还原信号表达方面发挥重要作用[6]。Tang等[7]在转基

因弗吉尼亚松（Pinus virginiana）应对热胁迫研究中，转录因

子CaPF1的过度表达，防止植物细胞受到氧化伤害，并促进

植物增长。Chen等[8]认为，WRKY转录子在植物应答非生物

环境胁迫中起着重要调控作用。

近年来，芯片技术用于鉴定模式植物拟南芥（Arabidopsis

thaliana）中胁迫影响基因 [9]。利用 cDNA芯片技术确定不同

基因对热胁迫的不同表现形态，基因表达增加或减少。有些

干旱调控基因同时对多种胁迫进行响应，Huang等[10]发现，许

多调控干旱的基因亦对光和昼夜节律有所响应，表明干旱可

能影响植物的光反应。Swindell[9]确定了对干旱、渗透、高温、

低温、盐分、UV-B、基因毒性、氧化和机械伤害 9种胁迫都响

应的67种基因。许多基因在转录水平上进行响应，AP2-type
TF，SHN1-3或WXP1等胁迫诱导基因已经通过转基因手段

用于改善植物的耐胁迫性[11]。尽管有几百种基因被发现与应

答胁迫有关，并且其中一些已被完全确定，如基因组学研究

已经证实了HSP70在维持抗旱能力中的作用，但大多数基因

的功能仍不为人知，甚至还有很多基因未被发现[4,12]。

2 蛋白组学技术

蛋白组学为研究大量蛋白质及其网络的复杂生物功能

提供了新平台，且成为揭示植物与胁迫之间相互作用分子机

制的一种新手段[13]。胁迫诱导基因的产物，包括合成胚胎发

育晚期丰富蛋白（LEA）等渗透保护剂的酶、抗冻蛋白酶、分子

伴侣和解毒酶，直接保护植物细胞免受胁迫伤害[12]。

在蛋白质水平，耐脱水的重要特征之一是热休克蛋白和

胚胎发育晚期丰富蛋白的积累[14]。Gazanchian等[15]研究高冰

草（Elymus elongatum）受干旱胁迫和复水恢复过程发现，多种

蛋白质仅在严重干旱胁迫时发生上行调节。其中7种被鉴定

为伴侣蛋白或氧化性防御酶，使植物在水分亏缺时能存活。

Hajheidari等[16]也利用蛋白组学方法揭示甜菜（Beta vulgaris）

受到干旱胁迫后蛋白组发生的改变。植物受到高温胁迫时，

既合成大分子热休克蛋白，也合成小分子热休克蛋白[17]。热

休克蛋白不仅是对短期胁迫的响应产物，而且是植物对热适

应的一个必须过程。Larkindale等[18]研究表明，热胁迫时含有

18种热休克蛋白的基因族表达诱导尤为明显。

Kim等[19]研究发现，干旱胁迫下，脱水响应基因RD29B和

RD20编码区域组蛋白H3K23和H3K27乙酰化增加，但在脱

水响应基因RD29A编码区域组蛋白乙酰化并未增加，认为需

要进一步研究组蛋白在植物对非生物胁迫响应中的作用，它

与组蛋白去乙酰酶是否相互作用调控植物的基因表达。在

干旱等胁迫条件下，AtCHR12染色质重塑蛋白在控制拟南芥

短时间生长停止方面起到关键作用，但调控的分子机制并不

清楚[20]。

蛋白组学研究技术发展迅速，包括双向凝胶电泳技术

（2-DE）、凝胶内差示电泳技术（DIGE）、多维液相色谱技术、

同位素标记亲和标签技术（ICAT）、同位素标记相对和绝对定

量技术（iTRAQ），以及蛋白质芯片技术等[21]。随着新技术的

日新月异，敏感性、准确性和分析效率得到提高，由定性分析

到定量分析，由单项技术发展到多项技术联合分析，增加差

异蛋白质的定量分析。不同技术存在各自优缺点，如相对于

传统的 2-DE技术，DIGE技术重复性大大提高、蛋白质的差

异表达精确性和直观性增加，但其标记方法只适合含有赖氨

酸的蛋白质；而 iTRAQ技术弥补了DIGE及 ICAT的不足，其

限制主要在于适合于各类蛋白质分析的试剂[22]。即使快速、

高效和高通量的蛋白质芯片技术，昂贵的芯片、设备与分析

软件费用，耗时的质谱分析工作也限制了该技术的推广应

用，有待进一步解决。

3 代谢组学技术

代谢组学是对某一生物或细胞在一特定生理时期内所

有低分子量代谢产物同时进行定性和定量分析的一门新学

科[23]。代谢谱分析在植物响应胁迫研究方面发挥重要作用。

对植物受到胁迫时的代谢谱进行动态分析可以鉴别出许多

化合物，且可通过转录基因表达、蛋白质组学表达变化等进

行深入测定，并通过突变分析得到验证。代谢谱分析已经成

为鉴别胁迫应答早期化合物的最重要工具，因为这些化合物

的变化甚至可能发生在转录组和蛋白组变化之前[24]。

代谢谱分析技术的发展促使代谢物综合分析研究增加，

更有利于揭示代谢对胁迫适应和调控的复杂性[25,26]。植物建

立一整套代谢策略以适应不利的生长环境，抗胁迫能力的增

加并不局限于某一种化合物或机制。不同的植物积累不同

的代谢物质（如海藻糖、脯氨酸、甜菜碱），不存在积累特定的

代谢物去适应同一种胁迫因子[27]。

植物对环境变化的适应需要不同路径之间的平衡，实现

细胞进入一个新的稳定状态。激素、第二信使、磷酸酶和蛋

白激酶是胁迫调控信号网络中的关键组成，这个网络调控各

种生化和生理过程[28]。对胁迫信号突变体的转录分析发现，

在多种耐逆性突变体中，与胁迫相关代谢物合成的基因已改

变，并且直接或间接影响对胁迫的代谢调节。然而，由于转

录后修饰、翻译后修饰、区室化、代谢稳定性及底物的可得

性，转录子数量的变化并不一定造成代谢物的变化。现在开

始通过代谢物的目标分析，以及信号元件中突变体的代谢谱

71



科技导报 2014，32（13）www.kjdb.org

分析，建立响应干旱和温度胁迫的代谢物与信号转导之间的

联系。

代谢组学技术发展迅速，目前应用于植物的代谢组学技

术主要包括代谢指纹图谱、代谢谱分析和目标分析等。指纹

图谱主要通过核磁共振谱、质谱、傅里叶变换离子回旋共振

质谱或傅里叶变换红外光谱等分析技术实现。核磁共振谱

的不足在于敏感度低，难以发现含量低的细胞代谢物。质谱

敏感度高，可以缩小测定范围，但产生的光谱更为复杂，给数

据验证带来巨大挑战。将质谱和不同分类手段相结合，可以

鉴别与表现性相关的大量子代谢物。代谢谱分析的目标是

同时测定一个样品中所有或者一序列代谢产物，代谢谱分析

技术包括核磁共振（NMR）,气相色谱-质谱联用分析（GC-
MS），液相色谱-质谱联用分析（LC-MS），毛细管电泳-质谱联

用分析（CE-MS）和FT-IR 光谱仪[29,30]。GC-MS是迄今为止发

展最为完善的植物代谢谱分析平台，它曾是大量代谢谱数据

分析中最早应用的技术之一[31]。目标性分析已被广泛应用于

分析与少量已确定胁迫相关的代谢物质的动态变化，它也可

以对大量已知代谢物质进行比较分析。例如，基于SRM的高

平行目标序列，可以对同一色谱 100种以上的代谢产物同时

进行敏感性分析[32]。为了准确定量测定，要求目标性化合物

必须能获得纯的形态，并且最好可采用稳定同位素进行标

记，这对植物胁迫研究是一个严峻挑战，因为许多与胁迫相

关的植物代谢产物或中间产物难以获得纯的形态。

4 存在的问题

大多数关于植物对非生物环境因子胁迫响应的研究主

要集中在分析植物对诸如干旱、盐分和热等单一非生物环境

因子胁迫的分子适应，但植物在自然条件下往往受到不同非

生物环境因子的复合胁迫。不同因子胁迫对植物的影响方

式可能冲突甚至相互对抗，干旱和热两种胁迫在自然条件下

的复合胁迫就是最好的一个例子。热胁迫下植物气孔开放

度增加，而与干旱复合胁迫时，植物气孔则关闭，叶片温度升

高。相对于热胁迫，拟南芥受到干旱和热复合胁迫时的代谢

谱分析更接近于干旱胁迫，同时产生独特的代谢应答，在干

旱胁迫条件下积累的脯氨酸并不在复合胁迫条件下增加[33]。

植物对复合胁迫因子与单一胁迫因子不同的代谢响应，表明

需要在代谢水平上进一步研究植物对不同复合胁迫因子的

响应[34]。

尽管在植物生理生态学领域，代谢组学、转录组学和蛋

白组学都属于相对较新的方法，但已成为研究植物对胁迫响

应的重要手段。系统生物学在理解和预测植物受胁迫时的

行为变化方面具有强大性。作为系统生物学的有机组成部

分，组学数据应与系统生物学方法中的数学模型相结合进行

分析[35]，这有利于分析应答胁迫中生物化学和信号网络的拓

扑结构，也可掌握应答的动态变化，从而有利于揭示植物对

高温和干旱等非生物环境因子胁迫的综合响应机制，并使建

立先进方法，提高植物对不同因子胁迫的耐性成为可能。应

用组学数据反映植物对胁迫应答的数学模型非常有限，部分

原因是因为缺乏合适的时间序列数据库，以及可以利用的转

录组、蛋白组学和代谢组学大型数据的下行模型[36]。

组学方法能在转录、蛋白和代谢物等不同水平上研究植

物的应答机制。目前，绝大多数对植物应答胁迫响应的研

究，主要应用一种或者两种相结合的方法，同时应用转录、蛋

白和代谢物3种水平的研究才刚刚开始[37~39]。当然，不同组学

数据之间存在有效整合的问题，影响到不同序列数据的广泛

应用，有待进一步完善不同数据之间的相互融合[40]。另外，采

用不同分析方法分析的样品应来自相同的生物样品，并采取

相同的淬火和取样等样品处理技术，以确保RNA、蛋白质和

代谢物之间的相关性[41]。

5 结论

1）目前关于植物对非生物环境因子胁迫响应的研究主

要集中在分析植物对单一非生物环境因子胁迫的分子适应，

需要加强植物如何应答两个或多个非生物环境因子复合胁

迫的研究。

2）植物在不同水平上对环境因子胁迫进行应答，如高温

胁迫严重影响植物代谢，不良后果之一即是产生活性氧 [42]。

谷胱甘肽S转移酶、过氧化氢酶、超氧化物歧化酶和抗坏血酸

过氧化物酶（APX）等参与活性氧清除，最后多种蛋白激酶和

转录子等参与功能调节和信号转导，在胁迫响应方面发挥主

导作用。需要应用两种或多种组学研究技术相结合的方法，

才能准确揭示植物如何应答非生物环境因子胁迫的机制。

3）组学研究技术发展日新月异，已成为研究植物对胁迫

响应的重要手段，但在应用不同组学研究技术相结合的方法

时，需要首先解决不同序列数据之间的融合、样品源以及处

理方式的同一性等问题。
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