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植物热激蛋白研究进展
 

耶兴元 ,马锋旺*

(西北农林科技大学园艺学院 ,陕西杨凌　 712100)

摘　要: 论述了植物热激蛋白的研究进展 ,对植物热激蛋白的产生和分布 ,热激蛋白在温度逆境下的响应机

制及其生理功能和基因表达调控等方面进行了概述 ,并提出了热激蛋白研究中存在的问题及今后的研究方

向。
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Abstract: In this paper , advance in the research o f heat shock pro teins in plants w as discussed. Some

kinds o f hea t shock protein and thei r dist ribution, response mechanisms, physio logical function and

gene expression in plant under temperature st ress w ere summarized. And also , the problems existing

in the research and the direction to further research w ere put fo rw ard.
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　　在高于生物正常生长温度 8～ 12℃的条件下 ,

生物体内合成一些新的蛋白质称之为热激蛋白

(heat shock protein, HSP)。这种现象首先由 Ri-

o tossa
[1 ]于 1962年在果蝇上发现。 1974年 , Tis-

serers
[2 ]从热激果蝇幼虫的唾液腺等部位分离到

了 6种新的蛋白质 ,即 HSP。 1992年 , Horwi t
[ 3]
提

出小分子量热激蛋白 HSP( low mo lecula r w eight

HSP)是一种分子伴侣理论。大量研究业已证实主

要的热激蛋白都具有分子伴侣的功能 ,这从一个

侧面解释了为什么热激蛋白的合成可以赋于生物

体耐温度胁迫的能力。至今 ,可以说所有生物包括

微生物、昆虫、哺乳动物、藻类、高等植物都可对热

激产生反应 ,合成 HSP。

1　植物 HSP的产生、分布与种类

1. 1　热激蛋白的产生和分布

植物在热激 3～ 5 min内 HSP mRNA的量增

加 ,在 20 min时可以检测到新合成的 HSP
[4 ]。如果

植物一直处于热激状态 , HSP的合成可以持续几

个小时
[5 ]
。 HSP广泛存在于植物细胞膜、细胞质、

叶绿体、线粒体等组织中。 Helm
[5 ]用体外定位方

法证明了豌豆 HSP22. 7和大豆体中可检测到

HSP21和 HSP27
[6 ]
。在线粒体中分离出 66 kD、 44

kD、 31 kD、 20 kD、 14 kD的热激蛋白
[ 7 ]。 HSP70

和 2MW HSP30大量存在于细胞质中 [8 ]。

1. 2　热激蛋白的种类

植物热激蛋白种类范围很大 ,最丰富的是小

分子量热激蛋白 ,一般是 15～ 50 kD。研究表明这

组热激蛋白与植物耐热性关系较大。 Min-Hsiu
[9 ]

发现大豆在 40℃时 15～ 18 kD组 HSP合成量达到
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最大 ,占总蛋白的 0. 76% ～ 0. 78% 。刘箭用 38℃热

激处理菜豆下胚轴 ,观察到盐溶液蛋白出现了 100

kD和小分子量组 ( 18 kD, 14 kD, 11 kD和 30 kD)

的热激蛋白。黄上志
[10 ]
用 40℃热激卷心菜种子 ,

观察到 97 kD、 66 kD、 45 kD、 29 kD、 24 kD、 14 kD

热激蛋白的存在。高粱 ( sorghum bieoblo r)幼苗的

热激蛋白是一组 66～ 117 kD的高分子量蛋白和

一个 18 kD的小分子量蛋白
[11 ]。

在植物体中还存在一些分子量较大的热激蛋

白 ,主要有 HSP100、 HSP90、 HSP70等。在高等植

物的细胞质 [12 ]、叶绿体中都有 HSP70
[14 ]蛋白存

在。在真核生物中 ,只有高等植物中发现了

HSP100的同源蛋白。这些蛋白分为两类 ,一类是

胞质 Clp蛋白 ;另一类是质体 Clp蛋白
[15 ]
。从拟南

芥和大豆胞质中分离到的 Clp蛋白分别被称为

AtHSP101
[15 ]和 GM HSP101

[16 ]。 在某些植物中

HSP90蛋白由一个多基因家族编码 ,包括 5～ 6个

成员 ,在热激下诱导显著
[ 17]
。此外 ,植物的 HSP90

还受发育时空的调节 ,如某些 HSP90mRNA的量

在根冠、芽端以及花和发育的花粉中特别高 [17 ]。

2　植物 HSP生理功能与植物耐热性

和耐冷性

2. 1　植物 HSP的生理功能

对于 HSP的生理功能一致认为其具有分子

伴侣作用 ,即协助蛋白质跨膜运输 ,防止蛋白质前

体积累并协助蛋白质跨膜转移 ;与未折叠蛋白质

形成络合物以维持其转移能力 ;维持蛋白质的正

常折叠状态 ,促进错误折叠的蛋白质降解 ;在蛋白

质从头折叠及应激条件下能起到稳定多肽链 ,防

止蛋白质失活的作用。 它参与靶蛋白的活性和功

能调节 ,却不是靶蛋白的组成部分
[18 ]
。 主要 HSP

家族及其功能见表 1。 真核生物中的 HSP90、

HSP70、 HSP60都具有分子伴侣的这种功能 [20 ]。

Pelham[ 21]等证实 HSP参与蛋白质的折叠过程并

可防止高温下蛋白质变性及聚集。 Nover
[22 ]
等认

为高温下番茄的 HSP在细胞质聚集成颗粒状结

构可能对蛋白质的合成机器起保护作用。 也有人

认为这种由 HSP形成的颗粒肽物质可与新生肽

链结合 ,对新生肽链有一定作用。 HSP60可以与

Rubisco结合 ,参与 Rubisco的组装过程 ,它能与

新合成的 Rubisco大、小亚基结合 ,防止它们发生

不正确的聚集 ,如果向叶绿体提取液中加入结合

蛋白质的抗体 ,就会阻止 Rubisco大亚基组装成

全酶 [23 ]。因此 ,推测 Rubisco亚基结合蛋白的功能

不仅局限于 Rubiso的组装 ,还能负责叶绿体内蛋

白的折叠、组装。之后 , Zabiso等
[24 ]发现把 Rubis-

co亚基结合蛋白质亚基的反义基因转化到植物

中会造成叶绿体多肽不能正确折叠 ,从而进一步

证实 HSP60具有监护蛋白的功能。 研究还发现

HSP60可以防止不饱和脂肪酸发生高温聚集 ,并

可以显著地降低抗坏血酸过氧化物酶 ( APX )在

高温下的失活程度 [24 ]。因此 ,可以推测 ,正是由于

HSP的分子伴侣作用使植物细胞具有了耐热能

力。

表 1　主要 HSP家族及其生理功能 [18]

Table 1　Main families of HSP and the ir physiological functions

家族
Families

主要成员
Main members

主要生理功能
Main ph ysiological functions

HSP90
HSP90
HSP83

促进甾醇激素受体与激素的结合及与 DN A结合 ,调节激酶磷的化学活性

HSP
Bip duat
Hsc10
Grp78

参与蛋白质折叠和去折叠蛋白质转位及多聚复合物组装

小分子
HSP

HSP 27
Gro 23
HSP 16

参与蛋白质折叠和去折叠及多聚复合物的装配

2. 2　HSP与植物的耐热性

许多研究已经表明 ,高温热激下产生的 HSP

可以提高植物的耐热力。砷、丙二酸可诱导高粱的

小苗产生 HSP ,砷和丙二酸处理后的高粱小苗具

有较强的耐热力 ,这就间接表明了 HSP与植物耐

热力有关
[25 ]
。 还有些更加直接的证据 ,如用不能

合成 HSP的实变体 , HSP70合成受阻遏的细胞以

及不能合成 HSP70的细胞为材料 ,发现热激时这

些细胞对热敏感性增加甚至死亡
[26, 27 ]
。热锻炼过

程中有大量热激蛋白的表达 ,大量的热激蛋白富
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集在膜组分上 ,具有阻止膜蛋白的变性、防止生物

膜热破碎的功能。 Jabok
[28 ]在体外热变性实验中

证明 , LMW HSPs可阻止葡萄糖氧化酶和柠檬

酸合成酶的热变性 ,而且还可加速这些变性的蛋

白质复性。进入叶绿体的大豆 HSP26～ 28 kD可

以保护光合系统Ⅱ ( PSⅡ )的反应中心热激时免

受损伤。刘箭研究证实线粒体小分子热激蛋白可

以减缓柠檬酸的热变性 ,并促进热变性的柠檬酸

合成酶活性 ,说明高温下线粒体小分子量热激蛋

白对柠檬酸合成酶有保护功效 [ 29]。玉米在热胁迫

下 ,可以诱导 HSP101的产生 ,可以提高玉米的耐

热性。 研究发现 ,在热胁迫后 ,恢复玉米的最适生

长温度 , HSP101在 3 d以后消失 [30 ]。 研究表

明 [32 ] ,小分子量热激蛋白和植物的耐热性有很大

关系 ,但是小分子热激蛋白对具体的细胞区域的

保护和修复还不很明确 ,叶绿体小分子量热激蛋

白和线粒体小分子量热激蛋白可以保护电子传递

和光系统Ⅱ ( PSⅡ ) ,避免受到高温伤害。

近年来 ,利用现代生物技术通过转基因的手

段把一些热激蛋白的相关基因导入植物体中 ,都

可以提高植物的耐热性。 把 Hsfal基因转入蕃茄

中 ,在热激条件下 , Hsfal的表达量为对照的 10

倍 ,并且获得了一定的耐热能力 [31 ]。 刘箭 [29 ]利用

转基因方法 ,将线粒体小分子热激蛋白基因导入

烟草 ,导入烟草的线粒体小分子热激蛋白基因可

在烟草细胞中组成性地表达 ,转基因烟草线粒体

的氧化磷酸化效率高于对照 ,说明线粒体小分子

热激蛋白对线粒体具有保护作用。研究还发现转

基因烟草花粉粒高温萌发率也高于对照 ,说明线

粒体小分子量热激蛋白可以提高细胞的抗热能

力 [30 ]。把 HSP100 /CIPB基因转入大豆中 ,在热激

下 HSP100 /CIPB蛋白基因不断地表达 ,清楚地表

明了 HSP100 /CIPB蛋白基因对热激的响应
[32 ]
。

2. 3　HSP与植物的耐冷性

HSP的主要功能是提高植物的耐热性 ,但越

来越多的研究证实 HSP与植物的耐冷性的提高

存在明显相关 ,但耐冷性的提高大部分需高温诱

导才能实现。

近年来 ,热处理诱导植物抗冷性的现象日益

受到人们的重视。 在不同园艺植物上的许多研究

都将 HSP与热诱导的抗冷性联系起来。将黄瓜子

叶置 37℃或 42℃处理 6 h诱导产生了 5个 HSP,分

子量分别为 25、 38、 50、 70和 80 kD,这些 HSP的出

现与抗冷性的增强恰好吻合
[33 ]
。油梨经 38℃处理

的耐冷性比 34℃和 30℃处理的耐冷性强 ,提取

38℃处理的油梨 mRN A于 HSP70和 HSP17 cD-

N A作 Northern杂交 ,其杂交信号强于 34℃及

30℃处理 , 40℃处理的最强 ,而未经处理的则没有

杂交信号 ,果实不能产生耐冷性 [ 34]。杂交信号的

强弱与热处理控制冷害的程度相一致。有证据表

明 ,受热处理诱导而产生抗冷性的植物组织即使

在低温下仍在合成 HSP。番茄经 38℃处理合成分

子量为 18、 23和 70 kD的新蛋白质在低温下也能

继续合成 ,只是合成速度较慢 [35 ]。分离的番茄果

实 hci t2基因只被高温诱导 ,经高温处理的番茄果

实在 2℃下储存两周 , hcit2基因编码的 HSP仍在

高水平表达 ,果实的耐冷性也高 [ 36]。已克隆番茄

编码低分子量的叶绿体 HSP21,和 HSP16. 5的基

因 tom111和 tom66,证明它们只被高温诱导 ,且

与番茄的抗冷性有关 [37 ]。

低温诱导的 HSP也受到关注。对冷驯化和热

激期间合成的蛋白质进行了比较 ,认为它们诱导

合成不同的蛋白质 ,但电泳结果表明它们却很相

似
[38～ 39 ]

。进一步用蛋白质印迹法分析受冷激的玉

米 ,发现其积累了 HSP,并且既有高分子量的也有

低分子量的 [38～ 39 ]。这种现象部分的在大豆和菠菜

中得到证实:编码 27 kDHSP的 RNA在冷处理的

大豆中提高了 [40 ] ,且菠菜在冷驯化处理过程中积

累了分子量为 79 kD的蛋白质与 HSP有很高的同

源性
[41 ]
。由此可见热激和冷激与一组逆境蛋白有

关。为了考察 HSP与获得抗冷性的联系 ,在番茄

中克隆了在低温下表达的 HSP基因 , 其 cDN A属

于 LM HSP家族 ,序列分析表明它们与番茄基因

tom66和 tom111高度同源 , tom66和 tom111与

番茄抗冷性的增强有关 [37 ]。在甘蓝型油菜中发现

一种热激蛋白 HSP90基因可被低温诱导。水稻热

激蛋白 HSP100可对低温应答而积累。 菠菜冷应

答过程中除了 HSP70家族积累外 , HSP90也被诱

导。低温引起的生理变化会促进蛋白质变性 ,推测

HSP可能具有稳定功能 ,帮助冷胁迫造成的变性

蛋白质进行重新折叠 ,以恢复其功能。

3　 HSP基因的表达调控

3. 1　植物 HSP在转录水平上的调控

植物 HSP mRNA的快速积累主要是由 HSP

基因转录水平提高所致 [42 ]。已经发现在 HSP基因

转录中起调控作用的 DNA序列 ,称之为热激元件

( Hea t shock element, HSE)。首先是在果蝇上发
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现
[43 ]

,为一种顺式元件 ,位于热激蛋白基因 5′端的

启动子区域 ,经热激而活化的热激因子 HSF

(heat-shock factor)可识别存在于 HSP基因上游

启动子区域的热激元件而诱导 HSP的转录 (图

1)。常温下 , HSF以单体形式与阻遏蛋白结合 ,而

不能结合到 HSE上。热刺激下 , HSF与阻遏蛋白

分离 ,在 HSE附近形成三聚体 ,三聚体一旦形成 ,

便与 HSE特异结合 ,促进基因转录起始 [44 ]。 HSE

是以 5个碱基 ( 5′- nGAAn-3′)为一个单位 ,并相

互逆向排列 ,它至少要与 3个单位的 HSF结合。

5′-nG AAnn T TCnnGAAn-3′结构对于 HSP基因

的表达很重要 ,并显示出在植物中的 5′-aGAAg-

3′的 HSE核心序列与 HSF结合最有效 [45 ]。已有不

少证据表明 , HSE专门负责 HSP基因在热诱导下

进行转录表达。 Bauman等
[46 ]对转基因烟草中的

大豆 Gm HSP17. 3-13基因 5′端进行一系列启动

子缺失 ,发现 - 115与 - 298间有多个 HSE,其中

- 181与 - 154这段 DNA对于 GmHSP17. 3-13

基因转录的诱导起决定性作用。 Stut tma t ter等从

大豆 HSP17. 3-13基因启动区域 ( - 76到- 41)分

离出两个相互重叠的类 HSE序列 ,把这两个相互

重叠的序列插在 CaMV 35S启动子上游 - 46bp

处 ,转基因烟草在没有光照的情况下热诱导表达

该基因。

图 1　 HSP转录调控

Fig. 1　 Regulation of HSP transcript ion

一些研究者认为 HSP70本身可作为感温计 ,

而细胞通过它感受特定的代谢失调
[ 47]
。在非胁迫

条件下 HSP70与 HSF结合 ,从而抑制 HSF的活

性 ;在胁迫状况下胞内异常蛋白增多 , HSP70结

合到折叠蛋白上 ,使 HSF释放出来。之后 , HSF进

入细胞核 ,形成有功能的多聚体 ,并与 HSE结合

而启动 HSP基因的转录。 胁迫解除后 , HSP70重

新与 HSF结合 ,关闭 HSF的活性。

3. 2　植物 HSP基因在翻译水平上的调控

热激可以改变受刺激细胞的翻译机器 [48 ] ,从

而使细胞倾向选择 HSP mRNA而不选择非 HSP

m RNA进行翻译。 植物的不同发育阶段对 HSP

m RNA也表现出选择作用。 Kaliask
[49 ]
发现 ,大豆

中 HSP70的 mRNA量在不同组织、不同发育阶段

以及每天中不同时间内变化很大 ,但反映在蛋白

质水平上的波动则很小。在持续转录酵母 Bip基

因的转基因烟草中 , Bip蛋白水平只提高了两倍。

胡萝卜球形胚时期对 HSP mRNA具有较强的选

择性 ,此时选择大部分的 HSP mRNA进行翻译。

虽然愈伤组织中 HSP m RNA的量多于球形胚中

的 HSP mRNA的量 ,但由于这种选择性的存在导

致愈伤组织和球形胚二者的 HSP量没有多大的

差别。 所以 , HSP的合成在某种情况下受到翻译

水平的调控。 有研究发现 , HSP70的表达调控与

A TP有关 , HSP70家族的所有基因在 N-末端含

一 44 kDa的 ATPase保守区域 ,在 C-末端含有一

15 kDa的多肽结合位点 , AT P结合到该序列上 ,

形成的结合产物较 ADP与该序列结合物亲和性

低。因此 ,可能由于 AT P与 ADP间的相互转化而

实现了对 HSP的调控。

4　 HSP研究存在问题及展望

植物对高温以及其它逆境因素胁迫的响应是

一个多因子控制的复杂过程 ,对植物抗温度胁迫

的研究不能单纯寄希望于搞清楚一两个蛋白或通

过转移一个基因来提高植物的耐热性 ,应结合其

它相关研究 ,综合地进行探讨 ,全面认识植物的抗

逆生理。

自从热激蛋白发现以来 ,人们对其生理功能

进行了广泛的研究 ,并取得了一定的进展。目前对

热激蛋白一系列特殊的生理机制尚不十分清楚。

研究者采用植物组织对热激蛋白进行表达 ,虽取

得一定成果 ,但对其在综合方面包括基因调控 ,转

录及翻译的分析 ,表达产物定性与定量分析等方

面还需进一步研究。

近十年来 ,分子生物学处于快速发展时期。如

果能有选择性地利用生物技术 ,对热激蛋白的功

能及理化性质等方面进行实质性研究 ,将会产生

很大的经济作用和科学价值。这必将有利于抗逆

品种的选择和培育 ,更好地为农业生产服务。
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