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热休克蛋白在植物抗逆反应中的作用

周 丽，何 非，潘秋红，段长青
( 中国农业大学 食品科学与营养工程学院 葡萄与葡萄酒研究中心，北京，100083)

摘 要: 综述了近年来热休克蛋白提高植物耐热性、耐寒性和耐旱性的机理，并提出未来该领域的研究可以

借助酵母双杂交、免疫共沉淀等蛋白互作技术，筛选与热休克蛋白互作的靶蛋白，弄清其互作的生物效应，这

必将有助于更清楚地阐明热休克蛋白在植物抗逆反应中的作用机理。
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热休克蛋白( heat shock proteins，HSPs) 又称作热激蛋白，是植物在逆境环境下或发育时期的特殊时

期产生的应激蛋白，并通过分子伴侣机制保护逆境中的细胞，从而提高植物对逆境的忍耐力。热休克蛋

白广泛存在于各种生物体内，从低等的原核生物到高等动植物均有发现热休克蛋白的存在［1］。对植物而

言，热休克蛋白一般指高于植物正常生长温度( 10 ～ 15 ℃ ) 时，植物体内合成的一些新蛋白［2］。热休克蛋

白基因不仅可在热刺激条件下表达，在冷害、干旱和病害等不同逆境环境下也可表达，甚至在正常生理环

境的特定发育期也可表达。不同机体在同样胁迫条件下产生的热休克蛋白也是不同的［3］。以上这些体

现了热休克蛋白功能的广泛性和特殊性。热休克蛋白种类繁多，定位于多种细胞器，其相对分子质量为

15 × 103 ～ 110 × 103，是一类相对保守的糖蛋白。目前，HSPs 的分类依据主要是热休克蛋白的序列同源性

与其在 SDS － 聚丙烯酰胺凝胶电泳中表现的相对分子质量。HSPs 主要分为以下五大类: 100 × 103 ～
110 × 103的大分子 HSP 家族( 又称 HSP100 家族) 、HSP90 家族、HSP70 家族、HSP60 家族及 18 × 103 ～
30 × 103范围内的小分子 HSP 家族( sHSPs) ［4］。植物热休克蛋白的显著特点是小分子热休克蛋白 sHSPs
居多，如大豆有 27 种相对分子质量在 15 × 103 ～ 25 × 103 之间的小分子热休克蛋白，其中 6 种是组成型表

达的，21 种是诱导型表达的［5］。在已报道的植物热休克蛋白中，大多数均包含有小分子热休克蛋白且数

量达到 20 种左右［6］。此外，有些植物在高温下还诱导产生大分子 HSP［7］。不同生物之间，无论其进化程

度如何，其同一家族的热休克蛋白的氨基酸序列有很高的同源性，如不同来源的真核生物的 HSP70 的同

源性高达 60% ～78% ; 但不同家族的 HSPs 之间氨基酸序列同源性较差。
植物热休克蛋白可在种子、幼苗、根、茎、叶等不同器官中产生，也可存在于组织培养条件下的愈伤组

织或单个细胞之中。目前，有关热休克蛋白各家族的功能，研究得最清楚的是 HSP70 家族，它参与了植物

的许多代谢调控［8］。HSP70 家族在生物体中主要分布于细胞质和细胞骨架。在热应激反应过程中，

HSP70 可在合成后迁往细胞核和核仁或者作为核苷酸交换因子［9 － 10］，具有帮助蛋白重新折叠、细胞膜之

间多肽的移动和降解错误折叠蛋白的作用，但均需要 HSP40 的辅助参与［11 － 12］。HSP70 在辅助蛋白折叠

时会与底物结合，需要 ATP 酶催化 HSP70 从 ATP 结合态转为 ADP 结合态，其中 ATP 酶循环受到 HSP40
的控制，它具有激活 ATP 酶的作用［13 － 14］。HSP60 则主要分布于内质网。HSP100 多属诱导蛋白，主要分

布于胞质，参与蛋白质聚集物的分解和降解过程。HSP90 是组成型表达蛋白，也主要分布于胞质或液泡，

可通过影响蛋白质的结构或折叠调节细胞内的信号传导过程，防止蛋白质的热变性和聚集，且在控制幼
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苗生长和植物抗病性中有着重要作用，例如: 在小麦中发现 3 种定位于细胞质的 HSP90s，TaHsp90． 1 的缺

乏会导致小麦秧苗生长受到抑制，而 TaHsp90． 2 和 TaHsp90． 3 则参与小麦抗条锈病［15］。小分子热休克蛋

白 sHSPs 是典型的热胁迫诱导蛋白，应激后凝聚于胞质，防止热导致的蛋白质聚集、促进变性蛋白质的复

性和降解不可逆转的受伤蛋白质等。

1 热休克蛋白与抗逆

1． 1 热休克蛋白与耐热性 热休克蛋白的出现与细胞耐热潜力的发挥有关，它的出现为植物提供了一

种暂时性的保护机制。在热激条件下，大部分植物的正常蛋白合成受到抑制，而热休克蛋白的合成开始

并迅速增强。有关研究［16］已经证实，在高温下植物产生的热休克蛋白可保护机体蛋白质免遭损伤或修复

已受损伤的蛋白质，从而对植物起到保护作用，这说明热休克蛋白的诱导形成能使植物获得耐热性。高

温胁迫时，植物细胞在分子水平上最突出的反应是热休克蛋白基因的表达，一般在热激处理后 20 min 时

便可检测到新合成的热休克蛋白，多为小分子热休克蛋白［17］。还有些热休克蛋白在不同细胞器之间的迁

移与植物抗热能力相关联，例如，热激时 HSP70 迅速移向核内，并在核仁和核质中积累，在热激恢复后，又

回迁到细胞质，具有保护细胞核免受损伤的作用［18］。在对大豆、番茄等植物的研究中发现，热激下产生的

热休克蛋白能对细胞正常代谢的蛋白质合成起保护作用［19 － 20］。
小分子热休克蛋白是植物热激反应的主要产物。例如，大豆在热激下，其细胞形成高度有序的结构

复合体，至少是由 15 种 15 × 103 ～ 27 × 103的小分子热休克蛋白组成［21］。尽管水稻、豌豆、绿豆合成 sHSPs
的数量不同，pI 和相对分子质量也不一样，但都形成大小相近的 270 × 103 ～ 310 × 103 的复合体，这种复合

体有高度的热稳定性，不受高盐和去垢剂的影响，因此小分子热休克蛋白被认为是提高植物细胞抗热性

的重要原因之一［19 － 20］。小分子热休克蛋白不仅有抑制细胞凋谢、促进细胞骨架形成等功能，而且还有保

护电子传递链( 线粒体小分子热激蛋白) 和光系统Ⅱ的电子传递( 叶绿体小分子热激蛋白) 的作用; 线粒体

小分子热休克蛋白还可以保护电子传递链中的受热易分解的泛醌氧化还原酶( 复合体Ⅰ) ，从而使得电子

传递链正常进行; 在光系统Ⅱ中小分子热激蛋白被抗体中和后，光系统Ⅱ的电子传递中断，但加入外源这

种小分子热激蛋白后，光系统Ⅱ的热稳定性增加，受到热刺激后，光系统Ⅱ的电子传递仍能完整而正常地

进行［22］，可见，小分子热休克蛋白与生物膜热稳定性有关。热锻炼过程中有大量的小分子热休克蛋白产

生，富集在膜组分中，与膜蛋白发生分子互作，阻止膜蛋白的变性，稳定细胞膜系统，防止生物膜发生热破

碎现象，从而提高植物耐热性。
1． 2 热休克蛋白与耐寒性 与高温处理下植物体内产生大量的热休克蛋白相似，在低温条件处理下，植

物同样会 产 生 一 系 列 的 应 激 蛋 白，最 初 人 们 称 之 为 冷 休 克 蛋 白 或 冷 激 蛋 白 ( cold shock proteins，
CSPs) ［23］，但随后发现它们与一般的热休克蛋白有极高的相似性。有研究表明［24］，热休克蛋白与植物的

耐冷性直接相关，甚至有研究［25］表明，热处理后的植物体的耐寒能力也大大提高，这表明热驯化和冷驯化

诱导的可能是同一类应激蛋白。
冷驯化可以使植物体内产生具有分子伴侣功能的热休克蛋白。马铃薯、水稻和菠菜等植物在冷胁迫

时均可测到大量的小分子热激蛋白，HSP90，HSP100，HSP70 等系列热休克蛋白，部分热休克蛋白还与细

胞防脱水蛋白存在序列上的相似，这能减少冷胁迫对细胞膜的损伤，减少溶质渗漏，防止细胞脱水，从而

增强了膜组织的抗冷性［26］。另一方面，低温诱导的热休克蛋白的功能可能与其参与多肽到质膜、核或细

胞器的运输有关; 也可能是发挥分子伴侣的功能，帮助冷胁迫造成的变性蛋白进行重新折叠，以恢复其活

性［27］。
1． 3 热休克蛋白与耐旱性 在干旱逆境下，作物热休克蛋白表达的研究起步较晚，但目前已取得了一些

进展。类似于耐热性和耐寒性，植物在遭受水分胁迫时，其基因表达也会发生相应的变化，例如: 对烟草

进行水分胁迫和热胁迫得到的蛋白表达谱相似［28］。目前，推测干旱诱导蛋白是一类热休克蛋白，且可能

有以下几方面的作用: 1) 增强耐脱水能力; 2) 作为一种调节蛋白参与渗透调节作用; 3) 保护细胞结构; 4)

具有分子伴侣的作用; 5) 制约离子吸收等。还有研究表明，在 ABA 诱导燕麦悬浮培养细胞耐热性的研究

中，ABA 诱导的一些热休克蛋白与脱水蛋白和冷休克蛋白有一定的同源性，这表明热休克蛋白对植物耐

旱同样有作用，且其表达可能受到脱落酸相关机制的调节［27］。
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2 小分子热休克蛋白与植物抗逆

小分子热休克蛋白( sHSP) 是一类热胁迫诱导蛋白，能防止热诱导的蛋白质聚集，促进变性蛋白质的

复性和不可逆转的受伤蛋白质的降解［29］。在正常生长条件下，植物组织中通常检测不到小分子热休克蛋

白，但在逆境和特定的发育阶段却能检测到小分子热休克蛋白基因的大量表达。这说明小分子热休克蛋

白合成与逆境应答具有相关性，为此研究人员普遍认为小分子热休克蛋白的作用在于保护逆境中的细

胞，使其免受不利环境因素带来的伤害。还有研究表明，小分子热休克蛋白承担着分子伴侣的角色，可以

与部分折叠或变性的底物蛋白结合，以阻止不可逆转的分子聚集或帮助底物蛋白完成正确折叠［30］。
植物受到热刺激后产生的小分子热休克蛋白的相对分子质量多为 15 × 103 ～ 42 × 103，但在自然界中，

多数小分子热休克蛋白以含有 12 ～ 32 个亚基的寡聚体形式存在［31］。它们均由核基因编码，分为 6 种: 有

3 种小分子热休克蛋白( Class Ⅰ，Class Ⅱ和 Class Ⅲ) 定位在细胞质或细胞核中，另外 3 种( Class IV，Class
V 和 Class VI) 分别定位在质体、内质网和线粒体中。不同植物的同种小分子热休克蛋白在氨基酸组成上

具有高度的同源性。所有小分子热休克蛋白的 C 端都有 1 个由 90 ～ 100 个氨基酸组成的保守区域，被称

为 α 晶体蛋白域( α-crystallin domain) ，该结构域被一段长度可变的亲水片段分隔成 2 个区: 共同序列Ⅰ和

共同序列Ⅱ，共同序列Ⅰ由保守的 Pro-X( 14) -Gly-Va1-Leu 组成，而共同保守序列Ⅱ由 Pro-X( 14) -X-Val /Leu /
Ile-Val /Leu / Ile 类似的残基组成［32］。α 晶体蛋白域由 2 个反向平行的 β － 折叠构成 β － 三明治结构，β －
折叠又由 2 层含有 3 条和 5 条的反向平行链，通过域间回路连接构成［33］。不同种类的小分子热休克蛋白

N 端在序列和长度上差异都很大。C 端和 N 端结构对寡聚体的稳定性都有重要作用。
除热处理外，其他生物和非生物因素也可诱导小分子热休克蛋白基因的表达和蛋白合成，如渗透压、

干旱、氧压、寒冷、重金属、臭氧和紫外线等［34］。在没有环境压力的情况下，植物小分子热休克蛋白的合成

也可出现在某一特定的发育阶段，如胚胎发生、种子萌发、花粉发育及果实成熟期等，这可能与保护植株

的正常生长提供相应的抗逆能力有关［35］。在植物体内热休克转录因子( heat shock transcription factor，
HSF) 通过高度保守的上游反应元件———热休克反应元件( heat shock-responsive element，HSE) 调控小分

子热休克蛋白基因的表达。在植物正常生长条件下，HSF 处于关闭状态，但在热逆境下，HSF 形成三聚体

而活化，与 DNA 的亲和性增加，暴露出转录活性域［36］。
小分子热休克蛋白十分稳定，热刺激解除后，其半衰期为 30 ～ 50 h，这表明小分子热休克蛋白可能对

于植物的重新修复很重要［37］。小分子热休克蛋白具有抑制细胞凋亡、促进细胞骨架形成、保护电子传递

链和光系统Ⅱ的电子传递等功能，这些功能都是建立在其分子伴侣活性的基础上———小分子热休克蛋白

能与非自身蛋白结合形成寡聚体［22］。目前，小分子热休克蛋白的作用模型推断小分子热休克蛋白能与非

自身的蛋白选择性结合，抑制其聚集，并维持其具有的感受态，使其能在别的分子伴侣帮助下完成依赖于

ATP 的折叠，而非自身的分子伴侣活性与 ATP 无关，这是与某些大分子热休克蛋白( 如 HSP60 和 HSP70)

显著不同的特性［32］。

3 小结与展望

植物体内热休克蛋白的形成是一个比较复杂的过程，温度的改变是诱导热休克蛋白产生的主要因

素，而其他相关的逆境胁迫和激素影响也不容忽视。热休克蛋白一旦在体内形成，植物体就会尽快地适

应外界环境，表现出很强的抗逆性。虽然热休克蛋白的研究已开展了近 20 年，但关于热休克蛋白与植物

的抗性研究和认识仍处于初步阶段，已有的研究大多数只限于热休克蛋白适应逆境现象的发现，对其内

在的发生机制和作用的分子机理缺乏较深入、系统的研究，对其生物学功能也缺乏清晰的了解。目前，本

领域的相关报道主要集中在主要模式植物，如拟南芥、烟草、番茄等热休克蛋白基因的克隆和功能鉴定及

作用机理的探讨，以及部分豆类植物、谷物和水果中新的热休克蛋白的鉴定［38 － 42］，但对这类蛋白作用的

靶蛋白报道甚少。未来的研究可以借助酵母双杂交、免疫共沉淀等蛋白互作技术，筛选与热休克蛋白互

作的靶蛋白，弄清其互作的生物效应，这必将有助于更清楚地阐明热休克蛋白在植物抗逆反应中的作用

机理。
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Role of Heat Shock Proteins in Plant Response
to Environmental Stresses

ZHOU Li，HE Fei，PAN Qiu-hong，DUAN Chang-qing
( Center for Viticulture and Enology，College of Food Science and Nutritional Engineering，China Agricultural University，Beijing 100083，China)

Abstract: In the paper，the mechanism of HSPs promoting plant heat resistance，cold resistance and drought re-
sistance were reviewed． And the strategies that the protein-protein interaction analysis techniques such as yeast
two-hybridization，Co-Immunoprecipitation，and so on，are performed to screen the target protein and elucidate
the effects of interaction were proposed．
Key words: plant resistance; heat shock proteins; molecular chaperone
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