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外界胁迫（如高温、冷害、干旱、盐碱、病虫

害或其他刺激）会导致植物细胞内发生物理或化学

变化，从而引起细胞应激反应。胁迫条件下，植物

通过形态学、结构学、生理学、生物化学或分子生

物学等不同层次的策略来降低或修复损伤以增强逆

境适应性。过去几年的研究表明，细胞内生物大分

子发生相分离的过程是细胞感知和响应胁迫的一种

快速有效的机制。许多由相分离形成的无膜细胞器

（membraneless organelles, MLOs）/ 凝聚体（biomolecular 
condensates）在应激反应过程中起重要作用，例如

应激颗粒（stress granules, SGs）和 P 小体（processing 
bodies, P-bodies）。SGs 在细胞受胁迫时形成，有利

相分离调控植物胁迫感知和应答的研究进展

张红红  方晓峰
（清华大学生命科学学院，北京  100084）

摘 要 ： 生物大分子凝聚体（biomolecular condensates）是由相分离（phase separation）驱动形成的具有特定功能的无膜细胞

器（MLOs），为特定的生化反应提供微环境，对细胞生命活动进行精细的时空调控。相分离是一种高度动态的过程，对温度、pH、

盐浓度等理化因素的变化非常敏感。因此，相分离可以快速响应外界刺激，作为生物感受器感知压力信号，参与胁迫应答。近年来，

相分离在植物中的应用受到越来越多的关注，特别是在胁迫感知和逆境响应方面。本文基于近期关于相分离响应胁迫的研究，探

讨了相分离在胁迫信号感知和应答中的机制，综述了相分离在植物响应胁迫的研究成果，旨在为进一步研究植物胁迫感知和逆境

响应中相分离的作用提供参考依据。
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Advances in the Regulation of Stress Sensing and Responses by Phase 
Separation in Plants

ZHANG Hong-hong FANG Xiao-feng 
（School of Life Sciences, Tsinghua University, Beijing  100084）

Abstract:  The formation of biomolecular condensates via phase separation has emerged as the key way of organization inside cells. 

Biomolecular condensates possess specific functions and provide a microenvironment for specific biochemical reactions, and finely regulates 

cellular activities in space and time. Phase separation is a highly dynamic process that is extremely sensitive to changes in temperature, pH, salt 

concentration, and other physicochemical factors. Consequently, phase separation can rapidly respond to external stimuli, serving as a stress 

sensor to perceive and transduce stress signals. In recent years, the involvement of phase separation in plants has gained increasing attention, 

particularly in the context of stress sensing and response. This article summarizes recent research on the roles of phase separation in stress signal 

perception and response, and provides an overview of the research progress regarding the role of phase separation in plant stress responses. The 

aim is to provide insights for further studies on the roles of phase separation in stress perception and adaptation in plants.
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于胁迫解除后细胞快速恢复蛋白质翻译 ；受到胁

迫 时，P 小 体 变 大， 介 导 mRNA 代 谢， 参 与 胁 迫 
应答［1］。

相分离是一种快速可逆的调节机制，形成的凝

聚体以较低的能量阈值参与细胞应激反应。外界因

素调控凝聚体的形成，使得一些凝聚体可以直接感

知周围环境变化，参与胁迫应答。本文首先介绍了

相分离的基本概念和功能 ；分析了环境压力对凝集

体形成的影响 ；阐述生物大分子利用相分离感知胁

迫的分子机制 ；总结相分离调控胁迫应答的作用方

式 ；综述了相分离介导植物胁迫应答进而增强环境

适应性的生物学功能 ；最后展望了相分离在植物胁

迫感知和逆境响应的研究方向。

1 相分离的简介

2009 年，Brangwynne 等［2］发现线虫 P 颗粒（P 
granules）呈现液滴状态，液滴可以融合，荧光漂

白后能够恢复，揭示了液 - 液相分离（liquid-liquid 
phase separation，LLPS）驱动 P 颗粒形成，拉开了

生物学相分离的研究序幕。生物学中的相分离的定

义是 ：蛋白质或核酸等生物大分子，通过分子间或

分子内的多价相互作用，在原本均一的环境中产生

物理化学性质不同的另一相［3］。凝聚相呈现的状态

包括 ：液相、凝胶态、固相［4］。凝聚相在细胞中称

为凝聚体（biomolecular condensates）或者无膜细胞

器（MLOs），这些无膜细胞器分布于细胞核、细胞

质和细胞膜中，命名为核仁（nucleoli）［5］、应激颗

粒（SGs）［6］、剪切小体（dicing bodies）［7］ 和 FCA

核 小 体（FCA nuclear bodies）［8］ 等， 参 与 许 多 生

物过程，如基因转录调控、信号转导、RNA 代谢、

DNA 损伤反应、核糖体生物发生、多肽和蛋白质运

输以及蛋白质降解等［9-10］。总的来说，相分离的基

本功能概括为 ：快速感知和响应环境变化，储存大

分子，增加局部浓度以加速生化反应，创建隔离屏障，

影响亚细胞定位等［11］。

相分离驱动凝聚体的组装，是无膜细胞器形

成的物理化学基础。相分离由多价相互作用驱动，

多价作用可以来源于结构域的串联重复或寡聚化

或者固有无序区域（intrinsically disordered regions，

IDRs）通过电荷 - 电荷、偶极 - 偶极、阳离子 -π 或

交叉 β 等形成的弱相互作用，很多情况下相分离需

要二者的共同作用［12］。结构域的串联重复驱动的

相分离最经典的例子是 ：肾小球滤过屏障建立相关

的蛋白 Nephrin，NCK 和 N-WASP 的相分离体系中

NCK 蛋 白 上 的 SH3 重复结 构 域 与 N-WASP 蛋白

中的 PRM 序列的多位点相互作用，并结合 Nephrin

形 成 凝 聚 体［13］。 另 一 种 广 泛 的 多 价 作 用 来 源 于

IDRs，目前报道的植物相分离蛋白几乎都是 IDRs 驱

动。很多 IDRs 含有重复序列元件和较低的序列复杂

度，也称为低复杂重复区域（low-complexity domain, 
LCDs），多数富含特定的氨基酸残基，主要包括甘

氨酸、丝氨酸、谷氨酰胺、天冬酰胺、苯丙氨酸及

酪氨酸等 ；一些 LCDs 还富含带电荷的氨基酸残基，

包括赖氨酸、精氨酸、谷氨酸及天冬氨酸等［14-15］。 
目前，有很多基于生物信息学和机器学习等的算法

可 以 对 IDR 进 行 预 测， 例 如 PONDR（http://www.

pondr.com/）、IUPred（https://iupred.elte.hu/）、ESpritZ

（http://old.protein.bio.unipd.it/espritz/） 等。IDRs/LCDs

易于驱动相分离的发生，主要是因其具有高度的构

象灵活性，易于提供分子间 / 分子内多价的弱相互

作用，且易于受蛋白翻译后修饰调控，是蛋白参与

相分离关键的结构域［16］。值得指出的是，IDR 并非

蛋白质发生相分离的必然因素，所以不能将是否具

有 IDR 作为判断蛋白质相分离的唯一因素。一些数

据库记录了不同物种中潜在可以发生相分离的蛋白

质［10］。此外，利用选择性富集 LCD 蛋白的小分子

生物素异恶唑（B-isox）也成功鉴定了植物相分离蛋

白组［17］。

除了上述影响相分离的内部因素，许多外部因

素是影响相分离的重要因素。生物大分子的相分离

通常需要局部浓度达到一个临界阈值，即相分离临

界浓度，该阈值受环境条件如温度、pH、盐浓度以

及拥挤程度等的影响［11］。环境条件改变时，凝聚体

的大小形态、组分动态、物理状态以及动力学特性

等也随之改变，所以相分离为细胞感受和应对胁迫

提供了新的方式。

2 环境压力调控凝聚体的形成

相分离是多因素影响的动态过程，凝聚体的

组装、解聚或相转变受环境因素的调控，如温度、
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pH、盐浓度和拥挤程度等［11］。其中，温度是最重

要的调控相分离的因子之一。从热力学角度看，相

分离是焓驱动和熵驱动竞争的结果。焓驱动的相分

离通常表现为高临界溶液温度（UCST）相行为，温

度升高抑制相分离，如 hnRNPA1、DDX4 和 TIA1 等

蛋白的相分离［18］。相比之下，熵驱动的相分离则具

有较低的临界溶液温度（LCST）相行为，温度上升

促进相分离，如 UBQLN2 和 Pab1［19-20］。当然，相

分离表现为 UCST 或 LCST 也不是绝对的，例如 Tau

的相分离既可以是 UCST 也可以是 LCST，还取决于

盐浓度［21］。

盐浓度显著影响相分离。对于多数蛋白而言，

低盐环境有利于相分离发生［22］，提高盐浓度（Na+、

K+）减弱静电作用，抑制相分离，如 hnRNPA1［23］。

而对于疏水作用或非离子作用起主导的体系，高盐

促 进 相 分 离， 例 如，FUS、TDP-43 和 Brd4 等［24］。

某些蛋白需要二价金属（Zn2+、Mg2+）稳定生物大分

子间的多价相互作用，其浓度需达到临界浓度时才

能发生相分离［25-26］。不同的盐离子环境中蛋白质相

分离的能力也不同，可能是由于离子的霍夫迈斯特

效应与盐析和盐溶效应［27］。

许多蛋白质对 pH 的变化非常敏感，pH 的微小

变化可能促进或者抑制某些蛋白质的相分离。酵母

中的研究表明，降低胞内 pH 促进细胞质中蛋白组

装形成凝聚体，使细胞从液态转变为保护性固态，

有利于在 pH 变化解除后迅速恢复常态［28］。一定 pH

值范围内，多数蛋白质（如 Ded1p、G3BP1、Gln1

和 Pub1 等）在酸性 pH 发生相分离［29］。研究表明，

pH 调控酵母朊蛋白 Sup35 的相分离，在 pH 6.0-7.5

之间，pH 越低，越促进 Sup35 相分离，而 pH 7.5 以

上，则无法发生相分离［30］。碱性条件也可能促进相

分离，例如 Tau 蛋白可以在较大 pH 范围发生相分离，

pH 较高促进相分离［21］。pH 调控相分离的机制尚不

完全清楚，一般认为，不同 pH 影响氨基酸的质子

化、改变氨基酸的带电性、影响蛋白质的溶解度以

及分子内或分子间的相互作用，从而影响相分离［31］。

值得注意的是，在体内，许多环境因素的变化影响

pH。因此，胁迫条件下，pH 的变化可以充当胁迫

信号传递的信使，诱导蛋白质发生相分离响应胁迫。

例如，热胁迫下，温度引起的 pH 下降的信号充当

信使，诱导 Pab1 发生相分离，整合不同温度和 pH

胁迫信号，统一应答胁迫［20］。

大分子拥挤程度影响相分离。例如，相分离

体 外 重 构 实 验 中， 加 入 大 分 子 拥 挤 剂， 如 PEG、

Dextran 和 Ficoll 等，提高拥挤程度，产生浓缩效应，

促进凝聚体形成［32］。在细胞内，雷帕霉素复合物

mTORC1 通过调节核糖体浓度控制大分子拥挤，进

而调控蛋白相分离［33］。

细胞内外不断经历着渗透压的变化。高渗条

件下细胞失水，细胞体积迅速缩小，导致生物大分

子和离子浓度升高，细胞内部分子拥挤程度增加，

从而调控蛋白相分离。高渗胁迫下，P 小体蛋白

DCP1A 迅速发生相分离，并在恢复等渗后溶解［34］。

YES 相关蛋白 YAP 在高渗处理几秒后发生相分离，

随后诱导靶基因转录表达［35］。

细胞氧化压力（oxidative stress）调控 Pbp1 相分

离［36］。Pbp1 的低复杂重复结构域（LCD）富含甲硫

氨酸，在酵母细胞营养缺乏时，胞内活性氧 ROS 将

甲硫氨酸氧化为甲硫氨酸硫氧化物，抑制 Pbp1 相分

离，释放 TORC1 蛋白，调控自噬［37］。类似地，过

氧化氢介导 TDP43 蛋白 LCD 的氧化，大分子复合物

的 cross-β 结构发生解聚，抑制 LCD 相分离［38］。

此外，重金属离子（如 Cu2+、Zn2+、Co2+ 和 Ni2+

等）改变凝聚体的物理化学性质［39］。很多小分子调

节蛋白相分离，例如 BIS-ANS 和 1,6- 己二醇［40-41］。

3 相分离可以作为胁迫信号的分子感受器

3.1 相分离感知温度变化

温度是影响植物生长发育的关键因素，植物

进化出多种感知和响应温度变化的机制。凝聚体能

直接感知温度变化。研究者发现，拟南芥 ELF3 凝

聚体直接感知环境温度变化［42］。ELF3 是拟南芥生

物钟的核心成员——夜间复合体（evening complex, 
EC）的组分之一，参与植物生长发育。在正常生长

温度下，ELF3 蛋白在细胞核内弥散分布，抑制开花

基因表达。温度升高时，ELF3 发生相分离形成凝

聚体，解除转录抑制，促进植物生长和开花。ELF3

感 知 温 度 与 PrLD（prion-like domain） 结 构 域 富 含

polyQ（polyglutamine）重复序列的长度有关，polyQ

长度越长，热响应性越强。最新研究表明，polyQ
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调节相分离的初始阶段。稀释相中，ELF3 的 PrLD

形成单分散的高阶低聚物，温度的变化触发凝聚相

的形成，增强分子的有序性，表现出堆叠的分子 
排列［43］。

应激颗粒（SGs）响应植物温度改变。RNA 结

合蛋白 RBGD2 和 RBGD4 在高温下发生相分离，定

位于 SGs 中，提高植物耐热性［44］。ALBA 在热胁迫

下也能发生相分离，形成 SGs，参与热胁迫响应［45］。

植物光敏色素 B（PhyB）是植物吸收红光 - 远

红光可逆转换的光受体，存在相互转换的两种形式：

Pr（非活性）和 Pfr（活性），以二聚体形式发挥作

用。红光驱动 Pr 到 Pfr 的光转换，而远红光将其切

换回去［46］。phyB 整合光和热信号 ：phyB 结合转录

因子是温度依赖的，phyB 失活率与黑暗中的温度成

正比，使光敏色素能够充当热计时器，在夜间感知

温度变化［46-47］。最新研究表明，常温下，phyB 通

过 C 端寡聚化驱动相分离与特定转录因子形成光小

体（photobodies），温度升高时，其 N 端无序结构域

介导光小体解聚，从而破坏光小体，释放结合的转

录因子并激活热响应基因［48］。

除了整合光和热信号感知，相分离也解释了高

温下的生物胁迫感知机制。病原菌侵染时，类鸟苷

酸蛋白 GBPL3 发生相分离，形成凝聚体 GDACs，在

启动子周围募集 MED 转录共激活物和 RNA 聚合酶

II（POL II），促进 GBPL3 与防御相关基因启动子结

合，实现抗病［49］。温度可逆地调控 GDACs 的形成。

温度升高，GDACs 减少，抑制 GDACs 与 CBP60g 启

动子结合，导致 CBP60g 转录降低并抑制植物免疫力。

因此，GBPL3 相分离是温度依赖的［50］。

基于相分离的温度感知不仅通过凝聚体本身，

更利用凝聚体的组装过程感受环境温度的变化［51］。

研究表明，酵母多聚腺苷酸尾结合蛋白 Pab1 感受

高温发生相分离，形成凝胶态的凝聚体［20］。Pab1

凝聚体释放特定 mRNA，在应激下保护细胞，抑制

Pab1 相分离降低热胁迫适应性。此外，Pab1 相分离

可以感知 3% 的温度差（30-40℃），对温度变化极

其敏感，且随着温度升高，Pab1 凝聚体组装速率平

缓上升，说明 Pab1 感知温度变化程度是基于 Pab1

凝聚体组装过程［20］。42℃热胁迫下，酵母 Ded1p 形

成凝聚体，这一温度敏感性使酵母及时对环境的细

微变化作出反应［52］。

3.2 相分离感知pH变化

维持细胞内 pH 的稳态，对细胞生存至关重要。

细胞营养或者能量缺乏时，细胞质内的 pH 会下降，

产生酸性环境。酵母朊蛋白 Sup35 的 M 结构域是一

种 pH 压力感受器，末端的谷氨酸残基带负电，pH

下降时，发生质子化，促进 Sup35 相分离，感知胞

内 pH 变化，同时，酵母生长发生停滞。当营养或

能量缺乏的压力解除后，Sup35 的凝聚体重新溶解，

细胞恢复生长。因此，Sup35 的相分离感知 pH 变化，

增强环境适应性［30］。热胁迫常伴随 pH 降低，Pab1

相分离同时也是 pH 感应器。pH 下降，促进 pab1 的

相分离，推测是由于酸性环境对氨基酸残基的质子

化作用［20］。酸性 pH 诱导 Pub1 水凝胶的形成，pH

恢复中性后，Pub1 的水凝胶解聚，而热胁迫诱导

形成的 Pub1 更为固态，解聚需要伴侣蛋白的参与。

Pub1 相分离参与的胁迫感知，利用其凝聚体性质的

差异实现对不同环境压力的感受［53］。

3.3 相分离感知渗透压变化

渗透压变化引起细胞体积和分子拥挤程度的变

化。拟南芥转录调节蛋白 SEUSS（SEU）是渗透压

感受器［54］。正常生长条件下，SEU 弥散分布于细胞

核中，高渗胁迫下，细胞发生缩水，细胞体积变小，

细胞内分子拥挤程度增加，SEU 发生相分离。进一

步分析发现，SEU 的 IDR1 结构域对 SEU 感知渗透

压变化必不可少。结构预测显示，IDR1 中含有一对

α- 螺旋，通过其构象的改变，感知细胞内拥挤程度

的变化，驱动 SEU 相分离，增强渗透胁迫基因的表

达，从而应答高渗胁迫。对其他 SEU 同源物的研究

表明，SEU 感知渗透胁迫在物种中是保守的。动物

细胞中，丝氨酸苏氨酸激酶 WNK1 也被认为作为分

子拥挤感受器［55］。高渗条件下，WNK1 激酶 C 末端

IDR 驱动凝聚体形成，感知分子拥挤程度变化，激

活 SPAK/OSR1 信 号 途 径， 调 控 NKCC1 和 KCC 离

子通道，恢复细胞体积。值得一提的是，高渗下大

分子拥挤驱动凋亡信号调节激酶 ASK3（apoptosis 
signal-regulating kinase 3）相分离，将渗透信号转变

为 ASK3 的失活，同时利用聚腺苷二磷酸核糖聚合

酶 PAR 和 Na+ 维持凝聚体液滴状态，协助细胞感知
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和响应渗透胁迫［56-57］。目前，基于拟南芥 AtLEA4-5
蛋白开发的分子拥挤感受器 SED1，可以定量和动态

监测细胞内拥挤程度的变化，将在研究细胞渗透胁

迫反应有广泛的应用［58］。

3.4 相分离感知氧化压力

前面提到，活性氧通过氧化 Pbp1 甲硫氨酸影响

蛋白相分离。反之，Pbp1 相分离作为胞内氧化还原

感受器，感知氧化压力［37］。转录因子 TMF 的凝聚

体感知番茄茎尖分生组织富集的 H2O2，控制番茄茎

尖分生组织的成熟，抑制成花基因 AN 的表达，精

准调控开花。其感知的分子机制是 TMF 的非 IDR 区

域含 4 个半胱氨酸，H2O2 介导半胱氨酸的巯基氧化，

生成分子间和分子内的二硫键，增强多价相互作用，

促进 TMF 相分离，感知氧化压力［59］。

3.5 相分离感知其他环境变化

相分离还可以作为其他信号感受器。种子在干

燥环境下休眠，并在接触水时恢复代谢活动，开始

萌发。研究表明，植物利用类朊病毒蛋白 FLOE1 的

相分离感知水信号以激活种子萌发。FLOE1 是一种

固有无序蛋白（IDPs），在种子吸胀时，特异性的

发生相分离，感知水分胁迫，响应水势变化，控制

种子萌发［60］，进一步解析发现，FLOE1 凝聚体的

特性是两个 IDR 区域施加的相反力调节的，使其可

以在弥散、液态和固态之间切换。谷氨酰胺、脯氨

酸和丝氨酸富集（QPS-rich）结构域促进凝聚体的

组装，而天冬氨酸和丝氨酸富集（DS-rich）结构域

则是抑制凝聚体向固态转变，调控种子在合适的时

候萌发［60］。真菌 PP2C 磷酸酶 PTC2 的 IDR 介导的

相分离感知 CO2 分子浓度［61］；环状 GMP-AMP 合酶 
（cGAS）与 DNA 发生 LLPS，感知外源病原物和自

身异常的核酸分子［25］。

4 相分离调控胁迫应答反应

相分离调控胁迫应答是全局的、多层次，涉及

多个过程 ：调控信号转导过程、稳定和储存核酸与

蛋白、转录及转录后基因调控、翻译和翻译后修饰、

调控蛋白降解和转运等。

凝聚体调控信号转导过程。凝聚体浓缩激酶、

底物和辅助因子，加速生化反应，调节激酶信号传

导［62］。SGs 作为信号中心，在“紧急状态”下，可

通过拦截 / 隔离信号通路的重要组分抑制信号传递

过程。例如，热胁迫诱导 SGs 组装，劫持雷帕霉素

靶蛋白复合体 1（TORC1），延迟 TORC1 信号传导［63］。

高温胁迫下，SGs 包裹蛋白激酶 Pck2，阻断上游信

号激活，抑制胁迫下 MAPK 信号途径的过度激活。

胁迫应答时，SGs 隔离植物 CDKA［64］和 SnRK1［65］，

调控胁迫信号通路。非生物胁迫下，CDKA 活性下降，

细胞周期停滞，生长减慢。共定位观察发现，在热

处理 / 黑暗条件下，SGs 招募 CDKA，CDKA 呈现失

活状态。除了 CDKA，一系列应激相关的信号通路

蛋白，如 MKK5 和 MPK3 激酶，SNRK 激酶和乙烯

生物合成酶等都有类似定位模式［64］。环磷酸腺苷

（cAMP）是细胞第二信使，膜受体接收信号后产生

的，在细胞内信号转导过程中起着放大信号的作用。

胁迫条件下，cAMP 的水平发生波动，参与应激反应。

cAMP 依赖性蛋白激酶（PKA）的 I 型调控亚基 RIα
发生相分离，形成 cAMP 凝聚体，控制着胞内局部

信号转导，保障下游信号传输的保真性［66］。

凝聚体能稳定和储存核酸和蛋白。核仁可作为

相分离质控平台，对胁迫刺激产生的错误折叠蛋白

进行修复，维持核仁蛋白质组的稳态［67］。SGs 是

真核生物中研究最详尽的 MLOs 之一，参与胁迫应

答的转录和翻译调控［68］。胁迫刺激下，翻译起始

受到抑制，LLPS 驱动翻译停滞的 mRNA 和相关蛋

白质组装形成 SGs，以保存翻译停滞的 mRNA 和

RNA 结合蛋白质，有利于细胞存活和胁迫停止后的

恢复［64, 69］。相分离稳定核酸和蛋白质以调控胁迫

应答反应在很多研究中得到证明。例如，热胁迫诱

导 ALBA 的 LLPS， 协 助 SGs 和 P-bodies 招 募 HSF 
mRNAs，抑制 HSF mRNAs 的降解［45］。FRI 凝聚体

对温度变化的响应与其蛋白稳定性紧密相关。低温

时，FRI 稳定性增强，招募共转录调控因子于凝聚

体中 ；温度升高时，FRI 稳定性降低，释放共转录

调控因子，从而激活 FLC 表达，防止过早开花。因此，

FRI 凝聚体可储存蛋白，使植物能更快响应温度 
回升［70］。

相分离参与转录及转录后基因调控。胁迫应答

过程，蛋白发生相分离，调控基因转录的例子屡见

不鲜，如 ELF3、SEU、NPR1 和 STM 等（表 1）。凝

聚体能抑制基因表达。TMF 凝聚体特异性结合 AN
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表 1 相分离介导植物胁迫响应从而增强环境适应性

Table 1 Phase separation mediates stress response and plant adaptation to environment

蛋白质 
Protein

胁迫信号

Stress signal

分子机制 
Molecular mechanism

相分离功能

Functions of phase separation

文献

Reference

FLOE1 水势 由 DS 和 QPS 这两个 IDR 施加的相反力调控 LLPS 介导水分胁迫响应，调控种子萌发 ［60］

ELF3 热胁迫 PrD 驱动 LLPS，温度敏感性受 PrD 的 PolyQ 重复序列

和 ELF4 的水平调节

高温胁迫感受器，调控植物开花 ［42］

PhyB 光照和温度 NTE 的无序性和 C 末端结构寡聚化共同驱动 LLPS，

NTE 直接感知温度信号

通过可逆构象转变（光控）与 LLPS（温

控），同时感知光照与温度

［48］

SEU 渗透胁迫 LLPS 取决于 IDR1，IDR1 的 2 个 α- 螺旋的构象变化感

知大分子拥挤

渗透胁迫感受器，增强植物抗逆性 ［54］

RBGD2/4 热胁迫 LCD 富集酪氨酸提供疏水作用驱动 LLPS，促进耐热相

关的蛋白和转录本招募于 SGs

响应热胁迫，增强拟南芥耐热性 ［44］

NPR1 SA IDRs 的保守半胱氨酸簇介导 LLPS，形成 SINCs，富集

细胞死亡调控和应激响应蛋白，在各种胁迫下促进细胞

存活

响应 SA，调控细胞程序性死亡和防御

反应

［76］

GBPL3 生物胁迫 病原菌侵染诱导 GBPL3 的 LLPS，促进 GBPL3 与防御

相关基因启动子结合，并招募 Mediator 和 RNAPII 的组

分，实现宿主防御

响应免疫信号，调控植物防御相关基

因转录，增强抗病性。

［49］

TMF 氧化胁迫 半胱氨酸的巯基氧化，生成二硫键和 IDR 共同驱动

LLPS

响应氧化信号，调控番茄茎尖分生组

织的成熟和开花转换

［59］

ALBA4/5/6 热胁迫 热胁迫诱导 ALBA 的 LLPS，协助 SGs 和 P-bodies 招募

HSF mRNAs，抑制 HSF mRNAs 的降解

响应热胁迫，稳定 HSF mRNAs，调控

植物耐热性

［45］

FRI 低温 低温信号诱导 FRI 核凝聚体形成，使 FRI 从 FLC 基因

上脱离，FLC 反义 RNA COOLAIR 促进 FRI 凝聚体积累，

稳定 FRI 蛋白，以快速响应温度变化

响应冷信号，抑制 FLC 表达，调控植

物响应季节性温度变化

［70］

NUP62/58/54 免疫信号 N 端 IDR 富含芳香族氨基酸驱动 LLPS，决定核孔复合

体选择性和渗透性，调控 MPK3 蛋白的核转运，参与植

物抵御多种生物胁迫

正向调控核孔复合体中央屏障的选择

性运输，控植物对病虫害的防御作用

［79］

MED19a 缺氮胁迫 在缺氮条件下，MED19a 赖氨酸乙酰化水平降低调控

LLPS，增强与转录因子 ORE1 互作以激活缺氮衰老反

应基因

响应缺氮胁迫，调控衰老反应基因 ［80］

HEM1 免疫信号 LCD 驱动 LLPS，形成凝聚体，隔离翻译因子，抑制免

疫基因翻译

响应 ETI，参与植物防御反应调控 ［74］

STM 盐胁迫 PrLD 驱动 LLPS，与 BELL 蛋白和 MED8 互作且共相分

离

响应盐胁迫，增强自身转录调控活性，

促进分生组织活性和耐盐性

［81］

基因启动子，抑制 AN 基因表达。4 个 TMF 同源家

族蛋白 TFAM1/2/3/11 除了各自能发生相分离，单独

发挥功能，也能和 TMF 形成异质性的转录凝聚体，

共同调控 AN 基因精准的时空表达。凝聚体也能促

进基因表达。例如，热胁迫下，细胞启动热休克反应，

激活热休克转录因子（HSF1），快速促进热休克蛋

白（HSP）的过量表达和翻译，协助变性蛋白的复

性及转运，启动保护机制［71］。研究发现，HSF1 招

募转录机器发生共相分离，形成转录活跃中心，应

激下快速促进 HSPs 基因大量表达，并在应激结束

时有效终止转录［72］。P-body 是 mRNA 转录后调控

的重要场所，参与胁迫条件下转录后基因调控，如

mRNA 降解、翻译抑制和 RNA 介导基因沉默等［73］。

相分离调控翻译和翻译后修饰。胁迫应答过程，

会发生较长时间的翻译停滞，以储存能量。酵母细

胞受到热应激时，翻译起始因子 Ded1p 发生相分离，

抑制管家基因的翻译，促进 HSPs 的合成，减轻细

胞热胁迫下蛋白错误折叠的负担［52］。ETI（effector-
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triggered immunity）免疫通路诱导 HEM1 蛋白发生

相分离，抑制 HEM1 与翻译组分的互作，隔离翻译

因子，进而限制免疫基因翻译，在病原菌侵染时促

进细胞存活［74］。蛋白翻译后修饰（PTM）能产生多

价性，介导 LLPS，而 LLPS 也可作为胁迫应答过程

PTM 的“反应容器”或“仓库”［75］。例如，NPR1

响应水杨酸（SA）形成凝聚体 SINCs，SINCs 中富

集泛素反应关键酶，NPR1 与 Cullin- RINGE3 连接

酶（CRL3） 在 SINCs 中 结 合，NPR1-CRL3 复 合 体

可泛素化降解参与细胞死亡的蛋白（如 NB-LRRs、

EDS1、WRKY54/70），从而促进细胞存活［76］。

相分离调控蛋白降解和转运。自噬调控植物胁

迫应答。拟南芥 ATG8e 能在体内和体外发生相分离，

ATG3 促进 ATG8e 的相分离，调控细胞自噬。这意

味着，相分离可通过调控植物细胞自噬全局性、系

统性的应对植物胁迫［77］。蛋白酶体也能发生相分离。

研究表明，高渗胁迫下，RAD23B 与泛素化蛋白以

及蛋白酶体发生相分离形成凝聚体，促进蛋白降解，

当蛋白降解后，凝聚体消失［78］。相分离也可以通过

改变蛋白定位应答胁迫。蛋白激酶 MPK3 是免疫调

控因子，在核内积累对植物抗病是必须的。核孔复

合体（nuclear pore complexes，NPCs）是典型的液滴

结构，生物大分子进行核质运输的唯一通道。植物

核孔蛋白 NUP62 不影响 MPK3 蛋白水平，影响其核

质定位情况。进一步研究发现，NUP62/58/54 发生

相分离，形成凝聚体，调控 MPK3 核质转运的选择性，

激活下游免疫基因表达，以实现宿主对多种病虫害

防御［79］。

5 问题与展望

对生物大分子相分离的研究，可以帮助我们理

解植物感知和响应胁迫过程中很多经典的蛋白 - 蛋

白相互作用模式无法解释的现象，对于揭示植物应

答胁迫和适应环境的分子机制至关重要。鉴于胁迫

研究的复杂性，目前相分离在胁迫响应过程中的研

究还处于起步阶段。很多问题有待解决 ：（1）目前

鉴定到的能够感知某些胁迫信号的例子还处于描述

现象的阶段，这些蛋白质的相分离感知胁迫信号的

分子机制甚至原子层面的机制尚不清楚，未来需要

通过多学科交叉的手段来解析。（2）相分离对环境

变化非常敏感，植物如何精准调控凝聚体的组装和

解聚以避免错误相分离引起的副作用？换句话说，

相分离形成的凝聚体如何实现特异性？（3）胁迫条

件下，微小的、瞬时的、成分复杂的、非特异的凝

聚体如何鉴定？真正起作用的凝聚体是否是我们目

前在共聚焦显微镜下看到的微米级大小的凝聚体不

得而知，需要更强大的、分辨率更高的成像体系。（4）

植物体内的环境瞬变，凝聚体的组成动态变化，调

控机制复杂，如何准确利用体外相分离体系解释体

内相分离现象？（5）植物如何利用相分离应答相同

胁迫的不同强度？（6）长期胁迫下，相分离在胁迫

记忆中的作用和机制？（7）相分离如何调控植物对

多种胁迫交叉信号引起的系统反应？（8）自然界胁

迫压力筛选下，相分离机制是如何进化的？

植物利用相分离感知和应答胁迫的研究得到了

越来越多的关注。更多后续研究需要综合运用生理

学、遗传学、分子生物学、生物物理学、生物化学

和计算机模拟等学科的技术手段。此外，各种胁迫

应答信号途径与相分离胁迫响应调控网络的解析将

是研究趋势。值得期待的是，在全球气候变化的情

况下，利用相分离设计开发胁迫响应器或生物传感

器的“智能型”植物，有望培养气候智能型作物，

将在农业领域有很大的应用潜力。
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