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摘要: 细胞自噬(autophagy)作为植物细胞维系稳态的一种重要代谢机制, 主要通过双层膜结构的自噬小

泡(autophagosome)包裹需降解物, 随后将其传递至液泡进行降解并循环再利用。诸多研究表明, 自噬在

植物非生物逆境响应中发挥着重要作用。本文以高温胁迫、干旱胁迫为切入口, 综述了近年来自噬在这

两种逆境应答中的作用以及分子调控机制, 以期为植物抗逆研究和分子育种提供参考。
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Abstract: Autophagy is an important catabolic process to maintain cellular homeostasis in plants. Auto-
phagic process in plants initiates with production of double membrane vesicles, termed autophagosomes 
that engulf the cytoplasmic components and ultimately fuse with vacuoles for cargo degradation and 
subsequent recycling. Accumulating evidence indicates that autophagy plays a paramount role in plant 
abiotic stress responses. Here we summarize recent progress on the functions and regulatory mecha-
nisms of autophagy in heat and drought stress responses, thereby providing a collection of references for 
future research in plant stress biology and molecular breeding.
Key words: autophagy; autophagosome; autophagy-related gene; heat; drought

植物细胞自噬(autophagy)是依赖于液泡对受

损或冗余的大分子物质和细胞器进行降解的过程, 
在细胞稳态维持、生长发育、环境胁迫响应中均

起关键作用(Signorelli等2019; Qi等2021)。在植

物中, 最常见和研究最多的自噬类型是巨自噬(mac-
roautophagy, 下文简称自噬)。在自噬的早期阶段, 
首先形成被称为吞噬泡(phagophore)的膜结构, 随
着吞噬泡的扩展、生长和闭合, 最终形成具有双层

膜结构的囊泡, 即自噬小泡(autophagosome) (Soto- 
Burgos等2018)。随着自噬小泡外膜与液泡膜(tono-
plast)的融合, 包裹胞内物质的自噬小体(autophagic 
body)被释放到液泡腔中完成后续消化过程, 为细

胞的修复和重建提供所需原料。自噬过程受到一

系列自噬相关基因(autophagy-related genes, ATGs)
的精细调节, 这些ATG基因在酵母、动物、植物中

高度保守, 根据其蛋白参与自噬发生的过程可分为

以下4类: ATG1-ATG13激酶复合体, ATG9-ATG2- 
ATG18复合体, PI3K (phosphatidylinositol 3-kinase)
复合体, 泛素样蛋白ATG12、ATG8及其结合系统

(刘洋等2018; Soto-Burgos等2018)。长期以来, 自
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噬被认为是一种非特异性的降解过程, 即对底物

没有选择性(“non-selective”或“bulk”)。而近年来的

研究表明, 由于自噬受体(autophagy receptor)的存在, 
自噬系统对底物有很强的选择性(“selective”) (曾
笑威等2016; 杨小龙等2017; Marshall和Vierstra 
2018)。自噬受体通过自身的AIM/LIR结构域(ATG8- 
interacting motif/LC3-interacting region)、泛素互作

基序UIM (ubiquitin-interacting motif)或非经典的

ATG8结合基序sAIM (shuffled AIM)与锚定在自噬

小泡膜上的自噬关键蛋白ATG8互作, 帮助自噬小

泡特异性地识别底物, 从而介导选择性自噬的发

生(Marshall和Vierstra 2018; Marshall等2019; Bu等
2020; Stephani等2020)。

植物由于自身的固着式生长, 经常暴露在复

杂多变的恶劣环境中。逆境因子严重破坏细胞稳

态, 如导致细胞器和蛋白质的损伤, 这些受损组分

精准并及时的降解以及循环再利用对植物顺利应

对环境胁迫至关重要(Avin-Wittenberg 2019)。自

噬作为植物细胞维持内环境稳态的关键生物学过

程, 已成为当前植物抗逆生物学领域的研究热点

之一。随着全球气候变化, 特别是全球变暖, 大范

围的高温、干旱等极端气候灾害频繁发生, 极大地

制约了植物生长和作物产量, 培育更加耐热、耐旱

的植物新品种刻不容缓(Lamaoui等2018)。因此, 
本综述结合最新的研究进展, 阐述了自噬在高温、

干旱胁迫响应中的作用及其调控机制, 旨在为利用

自噬途径提高植物的抗逆性提供新的研究思路。

1  自噬在响应高温胁迫中的作用

高温胁迫能诱导ATG基因的表达并促进自噬

小泡的形成, 表明自噬在植物高温胁迫应答中发

挥着重要作用 (Zhou等2013, 2014; Zhai等2016)。
植物在遭遇逆境时, 未折叠或错误折叠蛋白会大量

聚集于内质网, 导致内质网胁迫(endoplasmic retic-
ulum stress, ER stress)。Bassham实验室证明了高温

胁迫能诱导自噬发生是由于内质网腔内未折叠或

错误折叠蛋白的积累, 也发现内质网胁迫下自噬

参与内质网的降解(Liu等2012; Yang等2016)。值

得注意的是, Jung等(2020)发现长时间的高温胁迫

抑制自噬活性。

高温逆境下, 耐热辣椒品种中自噬小泡数量以

及ATG基因的表达水平显著高于热敏感品种, 提示

自噬活性与植物的耐热性密切相关(Zhai等2016)。
目前, 研究ATG基因在高温胁迫中的作用主要基于

功能丧失(loss-of-function)的方法。例如, 高温胁

迫下, 拟南芥自噬缺陷突变体atg5、atg7的细胞膜

系统和光合系统相对于野生型受损更加严重, 不耐

受高温逆境(Zhou等2013)。在番茄中, 通过病毒诱

导的基因沉默(virus-induced gene silencing, VIGS)
技术同样发现沉默ATG5、ATG7基因导致植株对

高温胁迫更加敏感(Zhou等2014)。最近 , Huo等
(2020)利用过表达自噬关键基因提高自噬活性进

而深入探究了自噬在高温胁迫中的作用机理: 过
表达MdATG18a可提高苹果植株在高温胁迫下的

抗氧化系统活性并减少高温对光合系统的损伤, 
从而提高基础耐热性。高温造成作物损失严重的

一个主要原因是植物生殖器官对高温逆境非常敏

感, 高温可导致生殖器官发育异常并影响作物产

量, 因此越来越多的研究聚焦于高温胁迫影响生

殖器官发育的分子机制。其中, 自噬途径在花粉和

花药响应高温胁迫中的作用已被认识。在花药发

育阶段, 30°C高温可提高花药壁细胞和小孢子中

的自噬水平, 而自噬缺陷突变体的花粉发育和花

药开裂存在严重缺陷从而导致雄性不育, 提示自

噬在高温胁迫下调控绒毡层降解和花粉发育(Dün-
dar等2019)。

植物NBR1 (neighbor of BRCA1 gene)作为哺

乳动物NBR1和P62的同源物, 是目前研究最深入

的植物自噬受体(Svenning等2011; Zhou等2013; Ji
等2020; Jung等2020)。与野生型相比, 拟南芥nbr1
突变体对高温、干旱、高盐以及氧化胁迫均表现出

更敏感(Zhou等2013)。进一步研究表明, 在高温逆

境下, 植物细胞中变性或者受损的蛋白形成泛素

化的蛋白聚集体(ubiquitinated protein aggregates), 再
由NBR1介导的聚集体自噬(aggrephagy)清除(Zhou
等2013; Jung等2020) (图1)。此外, 研究发现选择

性自噬负调控植物高温逆境记忆(thermomemory): 
经过热驯化(thermopriming)处理, 自噬被诱导且在

恢复期保持高活性, 进而选择性降解热激蛋白(heat 
shock proteins, HSPs), 导致对再次高温胁迫不耐
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图1  植物高温和干旱胁迫响应中的选择性自噬

Fig. 1  Selective autophagy pathways in plant responses to heat and drought stress

根据Bu等(2020)改画。

受; 而在atg突变体中, 由于自噬缺陷使HSPs在热

恢复阶段维持在高水平, 因此对高温逆境记忆能

力增强并对再次高温胁迫表现出更耐受(Sedaghat-
mehr等2019)。最近 , Thirumalaikumar等 (2020)报
道了NBR1作为选择性自噬受体在热恢复阶段发挥

关键作用。从热胁迫状态恢复时, NBR1与HSP90.1
和ROF1 (rotamase FKBP 1)结合, 并介导选择性自

噬将它们降解(图1), 因此由HSP90.1和ROF1调控

的高温胁迫响应被抑制; 而在nbr1突变体中, 由于

HSP90.1和ROF1不能被选择性降解进而蛋白保

持在高水平, 导致产生更强的高温逆境记忆能力。

ATI3 (ATG8-interacting 3)是一组双子叶植物所

特有的ATG8互作蛋白, 能与内质网关联降解通

路(ER-associated degradation, ERAD)中的UBAC2 
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(ubiquitin-associated domain-containing protein 2)相
互作用(Zhou等2018)。遗传分析表明, ATI3和UBAC2
对植物耐热性的获得至关重要。二者可能通过介

导选择性自噬而降解特异的内质网组分进而在逆

境响应中发挥作用(Zhou等2018) (图1)。

2  自噬在抵御干旱胁迫中的作用

细胞自噬也是植物抵御干旱胁迫的一种重要

机制。对干旱胁迫下拟南芥AtATG18a基因的表达

模式以及自噬小泡形成进行分析, 发现干旱能够

诱导自噬的发生(Liu等2009)。进一步功能分析表

明, 抑制AtATG18a基因表达降低了植物对干旱的

耐受性(Liu等2009)。类似地, 拟南芥atg5、atg7突
变体对干旱胁迫不耐受(Zhou等2013)。过表达自

噬基因通常可增强植物的耐旱性: 异源过表达谷

子自噬基因SiATG8a的拟南芥更耐旱(Li等2015), 
番茄异源过表达苹果自噬基因MdATG18a后耐旱

性增强, 过表达MdATG18a的苹果转基因植株的耐

旱性也得到提高(Sun等2018)。
除了上文提到的NBR1, 越来越多的自噬受体

在干旱应答中的作用机制被解析。泛素受体蛋白

DSK2 (dominant suppressor of KAR 2)可作为自噬

受体介导油菜素内酯(brassinosteroid, BR)信号通

路中关键转录因子BES1 (BRI1-EMS-suppressor 1)
的选择性降解(Nolan等2017)。逆境条件下, DSK2
被BIN2 (BR-insensitive 2)磷酸化, 从而增强DSK2
与ATG8的相互作用并促进BES1的自噬降解(Nolan
等2017) (图1)。在苜蓿中, 应答干旱胁迫的正向调

控因子脱水素蛋白MtCAS31 (cold acclimation-spe-
cific 31)参与自噬降解途径(Li等2020)。MtCAS31
作为自噬受体形成MtATG8a-MtCAS31-MtPIP2;7
蛋白复合体, 增强水通道蛋白MtPIP2;7的自噬降解, 
进而减少干旱胁迫下的水分流失, 改善植物的耐旱

性(Li等2020) (图1)。另外, 拟南芥TSPO (tryptophan- 
rich sensory protein)也可与水通道蛋白AtPIP2;7相
互作用并促进AtPIP2;7由质膜向液泡运输(Hachez
等2014) (图1)。因此推测, 通过TSPO介导的自噬

途径来减少细胞表面AtPIP2;7的含量进而调节细

胞透水性也是植物应对水分胁迫的一种策略。

3  高温、干旱胁迫下调控自噬发生的分子

机理

植物细胞的自噬活性一般情况下维持在很低

的水平, 而在响应环境胁迫因子时通常在短时间

内被显著诱导, 提示在逆境应答中自噬的发生受

到精细调节。现就高温、干旱胁迫下调节自噬发

生的分子机理进行阐述。

3.1  转录调控

在植物逆境响应中, ATG基因的表达在转录水

平可被调节, 介导这一过程的转录因子相继被发现。

番茄热激转录因子HsfA1a (heat stress transcription 
factor A1a)通过调节ATG10和ATG18f 的表达进而

正向调控耐旱性(Wang等2015)。研究发现, ATG10
和ATG18f 的表达以及自噬小泡的形成在HsfA1a基
因沉默植株中被抑制, 而在HsfA1a过表达植株中

得到增强。体外和体内实验进一步证实HsfA1a可
以直接与ATG10和ATG18f启动子结合, 从而促进干

旱胁迫下这两个自噬基因的转录。番茄乙烯响应

因子ERF5 (ethylene response factor5)可以直接结合

到ATG8d和ATG18h启动子上, 提示由ERF5介导的

ATG基因转录调控可能是干旱胁迫下乙烯诱导自

噬发生的机理之一(Zhu等2018)。此外, 沉默番茄转

录因子WRKY33a或WRKY33b抑制了ATG5、ATG7等
基因的高温诱导表达, 使植株对高温胁迫表现为

敏感(Zhou等2014)。为了全面系统地研究自噬转

录调控机理, Wang等(2020)利用4个拟南芥ATG8基
因的启动子进行酵母单杂交筛选(yeast one-hybrid 
screen), 共鉴定到225个转录因子可结合到这些启动

子上。其中, bZIP (basic leucine-zipper protein)转录

因子TGA9 (AT1G08320)通过结合ATG8B、ATG8E
和其他ATG基因启动子来上调这些自噬基因的表

达。进一步功能分析证明, 过表达TGA9能在正常

条件以及渗透胁迫条件下增强自噬活性。

3.2  重要调节因子

调控蛋白与自噬相关蛋白相互作用也是调节

自噬水平的机制之一。近期研究发现, 植物特有蛋

白COST1 (constitutively stressed 1)是一个调节植物

生长与干旱胁迫响应平衡的关键因子(Bao等2020)。
在正常条件下, COST1与ATG8相互作用从而抑制
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自噬发生, 促进植物生长; 而在干旱胁迫下, COST1
蛋白被泛素-蛋白酶体系统(ubiquitin-proteasome 
system, UPS)和自噬途径所降解, 因此ATG8得以

释放, 进而激活自噬并增强耐旱性, 同时抑制植物

生长。

褪黑素(melatonin)作为一种多效信号分子, 被
证明广泛存在于植物中, 参与调控植物的生长发育, 
并在各种逆境胁迫中提供生理保护(Sun等2021)。
研究发现, 褪黑素预处理或过表达褪黑素合成关

键酶基因ASMT (N-acetylserotonin methyltransferase)
通过两种保护机制增强番茄植株的耐热性: 一方

面诱导HSP的基因表达来帮助变性蛋白重新折叠, 
另一方面促进ATG基因的表达以及自噬小泡的形

成来增强对变性蛋白的降解(Xu等2016)。在褪黑

素缓解高温诱导番茄花粉败育时, 这两种保护机

制也被观察到(Qi等2018)。此外, 褪黑素处理能增

强小麦对渗透胁迫的耐受性, 蛋白组学分析表明

褪黑素处理在这一过程中促进了自噬发生(Cui等
2018)。

雷帕霉素靶蛋白(target of rapamycin, TOR)是
一类进化上非常保守的丝氨酸(Ser)/苏氨酸(Thr)蛋
白激酶, 也是自噬的负调控因子(Dobrenel等2016)。
TOR信号通路的核心组分是TOR功能复合体, 在拟

南芥中由TOR、RAPTOR (regulatory-associated pro-
tein of TOR)和LST8 (Lethal with Sec Thirteen 8)组
成(Pu等2017)。拟南芥TOR基因完全被敲除的突

变体在胚胎时期就已死亡, 因此阻碍了人们对植

物中TOR功能的进一步研究(Menand等2002)。随

后, 通过RNA干扰技术降低TOR基因表达量导致

自噬持续发生, 表明在植物中TOR也能负调控自

噬(Liu和Bassham 2010)。同样, 通过TOR激酶抑制

剂AZD8055处理或者敲除RAPTOR均诱导自噬(Pu
等2017)。过表达TOR阻断了干旱等胁迫对自噬的

激活, 表明在这些逆境条件下对自噬的激活需要

抑制TOR活性; 但过表达TOR并不影响氧化胁迫或

内质网应激诱导自噬发生, 提示这两种逆境对自

噬的激活并不依赖于TOR (Pu等2017)。此外, 生长

素位于TOR的上游来调控自噬, 外源施加生长素

增强了TOR活性进而抑制了逆境胁迫下的自噬水

平(Schepetilnikov等2013; Pu等2017)。

在植物逆境响应中, SnRK1 (Snf1-related pro-
tein kinase 1)蛋白激酶复合体可正向调控自噬(Soto- 
Burgos等2018)。SnRK1是由α催化亚基、β与γ两
个调节亚基组成的异源三聚体, 作为植物感受能

量缺乏的关键调节因子, 与酵母SNF1 (sucrose non-
fermenting 1)和动物AMPK (AMP-activated protein 
kinase)同源(Crozet等2014)。研究发现, 在多种非

生物逆境中, SnRK1通过调节TOR信号通路来激活

自噬(Soto-Burgos和Bassham 2017)。过表达SnRK1
复合体的催化亚基KIN10能激活自噬, 并增强对干

旱等多种胁迫的耐受性; 而kin10突变体的自噬活

性在逆境条件下被抑制(Chen等2017; Soto-Burgos
和Bassham 2017)。另外, 海藻糖-6-磷酸(trehalose-6- 
phosphate, T6P)可以降低SnRK1活性并抑制非生物

胁迫下的自噬激活(Soto-Burgos和Bassham 2017)。
T6P可被海藻糖-6-磷酸磷酸酶(T6P phosphatase, 
TPP)脱磷酸生成海藻糖, 而有研究发现在植物耐

热性增强的同时, 伴随着体内TPP活性的提高(Li等
2014)。因此, TPP介导的耐热性获得可能与T6P含
量降低从而促进自噬有关。

植物细胞中活性氧(reactive oxygen species, ROS)
稳态的维持对逆境应答极为重要。高浓度ROS通
常会引起氧化应激, 对植物造成伤害, 而低浓度ROS
可作为信号分子参与多种生物学过程(Waszczak等
2018; Avin-Wittenberg 2019)。研究表明, ROS也是

植物在高温及干旱胁迫响应中自噬发生的关键调

节因子。定位于叶绿体的2-Cys型过氧化物还原酶

(2-Cys peroxiredoxins, 2-CPs)具有清除过氧化氢和

过氧化脂质的功能。利用VIGS技术沉默番茄2-CPs
基因表达降低了植株的耐热性, 但在高温胁迫下

其体内ATG基因表达以及自噬小泡数量均高于对

照植株; 类似地, 沉默番茄ATG基因降低了植株的

耐热性, 其体内2-CP基因表达也高于对照(Cheng
等2016)。这些结果提示, 2-CPs和自噬途径相互作

用并共同参与植物对高温逆境的响应, 而缺乏对

ROS的有效清除将增强自噬活性。另外, 依赖于线

粒体交替氧化酶(alternative oxidase, AOX)的ROS
信号对干旱胁迫下自噬的激活至关重要, 较低的

ROS水平可提高自噬活性而增强耐旱性, 而较高的

ROS水平导致细胞快速死亡(Zhu等2018)。
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4  展望

高温及干旱是全球性气候变化的重要表征, 
不仅影响植物生长发育、种群分布, 而且也是作物

产量和品质下降的主要原因。因此, 解析植物对高

温及干旱胁迫的应答机制, 利用分子、生理生化等

手段改善植物对逆境的耐受性, 具有非常重要的

科学和现实意义。近年来大量证据表明, 自噬作为

真核生物中进化保守的降解胞质成分的物质循环

过程, 在植物对高温、干旱等诸多非生物逆境应答

中扮演着关键角色。但仍然存在一些亟待解决的

问题, 现结合已有的研究总结如下: (1)自然界中的

植物面对的通常是多种胁迫条件, 比如高温、干旱

往往同步或相继发生。而目前研究自噬在逆境响

应中的作用时, 一般局限于单一胁迫因子, 因此今

后可关注高温和干旱复合胁迫、交叉胁迫下的自

噬功能。(2)选择性自噬已成为植物自噬领域的研

究热点, 但是已鉴定的与非生物胁迫相关的自噬

受体数量非常有限(Bu等2020), 发掘更多的新型自

噬受体及其识别的货物, 将进一步加深对植物逆

境应答机制的理解。(3)目前对调节植物自噬基因

的表观遗传因子研究较少, 未来的工作可聚焦于

剖析DNA甲基化、组蛋白修饰、非编码RNA调节

等表观遗传修饰在植物逆境响应中调控自噬发生

的作用机理。(4)过表达自噬基因通常在高温或干

旱胁迫下显著增强植物的抗氧化系统功能, 因此

将逆境下植物自噬系统与抗氧化系统关联起来的

分子机制值得进一步探讨。(5)除了上文提到的

ROS, 活性氮(reactive nitrogen species, RNS)也可作

为信号分子在植物逆境应答中发挥重要作用, RNS与
ROS在功能上具有相似性和协同性(Del Río 2015)。
但是相较于ROS, 目前关于逆境条件下RNS对植物

自噬的调控报道较少(Zhan等2018; Sadhu等2019), 
有待进一步深入研究。(6)在真核生物细胞中, UPS
和自噬途径是最重要的两种蛋白质降解机制, 二
者形成了一个相互联系的质量控制网络(Pohl和
Dikic 2019)。探讨干旱、高温胁迫下植物UPS与
自噬途径的交叉调控, 将有助于理解蛋白质稳态

(proteostasis)的逆境应答机理。(7)在响应细胞内

外变化时, 自噬不仅需要被快速激活, 也需要被及

时终止(Antonioli等2017)。然而在植物自噬研究中, 
关于自噬终止的分子机理仍知之甚少。(8)部分农

作物的遗传转化难度较大, 现阶段转基因作物的

商业化种植受限, 这些因素都制约了利用基因工

程手段调节自噬活性去改良作物。目前已有一些

药物被应用于植物自噬研究, Dauphinee等(2019)也
建立了鉴定植物自噬调节剂的方法。系统地分析

自噬调节剂施用对作物耐热性、耐旱性以及产量、

品质的影响, 具有重要的实践应用价值。
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