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植物热激蛋白功能及表达调控的研究进展
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摘 要 热激蛋白(heat
 

shock
 

proteins,HSPs)在生物体中广泛存在,作为分子伴侣(molecular
 

chaperone)
参与蛋白质的折叠、转运、降解以及蛋白复合体的组装等。热激蛋白的种类及其功能具有多样性,并且在细

胞内定位于胞质和核以及质体(plastid)、线粒体和内质网等多种细胞器。热激蛋白在植物响应冷、热、盐和

干旱等非生物胁迫中具有重要的作用。同时,其还参与植物应对细菌、真菌和病毒等生物胁迫。此外,热激

蛋白在植物体的生长发育过程中也发挥着重要作用。本文对热激蛋白的种类及其在植物生长发育和逆境响

应中的功能进行了总结和讨论,以期为相关研究提供参考。
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Abstract Heat
 

shock
 

proteins
 

(HSPs)
 

are
 

widely
 

present
 

in
 

organisms
 

and
 

serve
 

as
 

molecular
 

chaperones
 

involved
 

in
 

protein
 

folding,
 

translocation,
 

degradation,
 

and
 

protein
 

complex
 

assembly.
 

The
 

types
 

and
 

functions
 

of
 

HSPs
 

are
 

diverse,
 

and
 

they
 

are
 

located
 

in
 

the
 

cytoplasm
 

and
 

nucleus,
 

as
 

well
 

as
 

in
 

various
 

or-
ganelles

 

such
 

as
 

plastids,
 

mitochondria,
 

and
 

endoplasmic
 

reticulum.
 

HSPs
 

play
 

important
 

roles
 

in
 

plant
 

response
 

to
 

abiotic
 

stresses
 

such
 

as
 

cold,
 

heat,
 

salt,
 

and
 

drought.
 

At
 

the
 

same
 

time,
 

they
 

also
 

involved
 

in
 

plants
 

resistance
 

to
 

biological
 

stresses
 

such
 

as
 

bacteria,
 

fungi
 

and
 

viruses.
 

In
 

addition,
 

HSPs
 

also
 

play
 

im-
portant

 

roles
 

in
 

the
 

growth
 

and
 

development
 

of
 

plants.
 

This
 

article
 

summarizes
 

and
 

discusses
 

the
 

types
 

of
 

HSPs
 

and
 

their
 

functions
 

in
 

plant
 

growth
 

and
 

development
 

and
 

stress
 

tolerance,
 

with
 

a
 

view
 

to
 

providing
 

reference
 

for
 

related
 

research.
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1 热激蛋白概述

1962年,Ritossa发现果蝇处于高温环境时,会产生热激反应(heat
 

shock
 

response,
 

HSR),表现为大部

分蛋白的转录和翻译过程被抑制,与此同时,有一类蛋白质会被迅速且大量的合成,这类蛋白质便被称为热

激蛋白(heat
 

shock
 

proteins,HSPs)[1]。此后的十几年里,HSPs被认为是果蝇所特有的[2]。直至1978年,
Kelley和Schlesinger在鸟类及哺乳动物中,Lemaux等在大肠杆菌中,Fink和Zeuther在四膜虫中均发现

了与果蝇相类似的热激反应以及产生相应的HSPs[3-5]。于是,人们意识到HSPs不只存在于果蝇中,在其

他物种中也广泛存在,且发挥作用。1980s,人们开始研究植物中的 HSPs,并有了很大的进展,一些编码

HSPs的基因陆续被分离鉴定[6,7]。在1982年,在大豆中首先发现了HSPs,而后Nover
 

等人使用高温处理

番茄细胞,也发现了类似HSPs的蛋白质[6,7]。
HSPs不只在受到环境信号刺激后大量表达,有些HSPs在生物体生长发育的各个阶段均表达,而有些

HSPs则在生长发育的特定时期表达。因此,HSPs根据其表达模式可分为诱导型(heat
 

shock
 

proteins,
 

HSPs)和组成型(heat
 

shock
 

cognate
 

proteins,
 

HSCs),诱导型HSPs受到外界刺激时大量合成,对细胞起保

护作用,而组成型HSCs在生物体生长发育的各个阶段均有表达,参与生长发育过程[8,9]。

2 热激蛋白的分类

HSPs的种类很多,尚无明确的分类法则,不同学者有不同规则,不过多数的分类方法是根据HSPs的

分子量大小。目前将 HSPs分为六大类:分子量大于等于100
 

kDa的 HSP100;分子量大约90
 

kDa的

HSP90;分子量大约70
 

kDa的HSP70;分子量约60
 

kDa的HSP60;分子量约40
 

kDa的HSP40;以及分子量

12~25
 

kDa的sHSP(small
 

heat
 

shock
 

protein)(表1)[10]。
2.1 HSP100家族蛋白

HSP100/ClpB(Clp,
 

caseinolytic
 

protease)家族蛋白可分为两类,一类为胞质型的,定位于胞质和核,另
一类为细胞器型的,分别定位于叶绿体和线粒体[11]。HSP100/ClpB属于AAA+

 

ATPase超家族,是ATP
依赖的蛋白酶,具有ATPase活性及分子伴侣活性,可与其它蛋白发生相互作用,帮助修复变性蛋白,降解错

误折叠蛋白,在逆境响应中起重要作用[11,12]。根据 HSP100/Clp的ATP结合域(nucleotide
 

binding
 

do-
main,

 

NBD)个数又可将其分为具有一个ATP结合区的ClpX、ClpY和具有两个ATP结合区的ClpA、

ClpB、ClpC和ClpD[11-13]。NBD结构域介导 HSP100/Clp多聚化,形成桶状结构。除了 NBD结构域,

HSP100/Clp还有保守的N端、C端和中间结构域(middle
 

domain,MD),其中ClpA、ClpB和ClpC亚家族

的MD能形成螺旋卷曲(coiled-coil)结构[11,12]。MD介导HSP100/ClpB与HSP70的相互作用,参与调控

HSP100/ClpB的活性,MD区突变有时会产生有毒性的hsp100蛋白[13]。植物中的HSP101属于ClpB亚家

族,研究表明,HSP101在植物对热胁迫的响应方面发挥重要作用,过表达HSP101可增加植物对高温环境

的耐受性[12,13]。
2.2 HSP90家族蛋白

HSP90家族蛋白在进化上很保守,由多基因家族编码(例如拟南芥中有7个成员,水稻中有9个成员),
多数成员存在于胞质和核中,少数出现在内质网、线粒体和质体等细胞器中[14,15]。HSP90蛋白在有机体中

含量丰富,约占总蛋白的1%,在胁迫条件下,其含量可增加到总蛋白的4%~6%[14,15]。HSP90蛋白形成二

聚体发挥功能,其保守的结构域包括N端结合ATP的NBD结构域、结合底物的中间结构域、以及介导

HSP90二聚化的C端结构域[14,15]。目前已经发现了一些抑制HSP90功能的抑制剂,例如新生霉素(novo-
biocin)抑制HSP90的二聚化,格尔德霉素(geldanamycin,

 

GDA)和根赤壳菌素(radicicol)抑制ATP的结

合。HSP90主要在翻译过程的后期对蛋白质进行加工,参与复杂的超大分子蛋白的组装,也有成员与肌动

蛋白、激酶、钙调蛋白、微管蛋白以及一些受体蛋白相互作用,参与细胞形态、细胞骨架等的动力学调控和激

素信号传导[14-16]。
2.3 HSP70家族蛋白

HSP70家族蛋白是含量最丰富,在进化上最保守的一类热激蛋白,分布于质体、内质网、线粒体、细胞质
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和核中,在维持细胞正常的生命活动中发挥重要的功能[17]。HSP70家族蛋白的N端为约44
 

kDa的NBD
结构域,C端为底物结合结构域(substrate-binding

 

domain,
 

SBD),两个结构域之间为一个短的连接区(lin-
ker)[17]。HSP70家族蛋白的NBD结构域以高亲和力结合ATP,并具有ATP酶的活性,但其ATP酶活性

较弱,发挥功能需要HSP40,以及GrpE(GroP-like
 

gene
 

E)、BAG(B-cell
 

lymphoma
 

2
 

(Bcl-2)-associated
 

athanogene)等核苷酸交换因子(nucleotide
 

exchange
 

factors,NEFs)的协助。HSP40
 

促进HSP70的ATP
水解酶活性,而核苷酸交换因子促进其从ADP结合状态到ATP结合状态的转化[17]。动物中HSP70的功

能研究较为深入,当动物遭遇到环境胁迫时HSP70蛋白会大量表达,并与靶蛋白结合防止其变性。此外,

HSP70还能抑制细胞膜上的Bcl-2家族蛋白转位到线粒体,进而抑制细胞色素C和凋亡诱导因子等从线粒

体释放到细胞质,从而抑制细胞凋亡[18]。此外,在维持生物体在正常环境条件下的生长中HSP70蛋白也发

挥多项功能,包括:帮助新生肽链正确折叠,参与胞内蛋白质的转运,参与蛋白质复合体的组装与解聚,降解

错误折叠或受损的蛋白质等[17]。近年来,HSP70蛋白在医疗应用方面的功能受到广泛的关注。HSP70参

与免疫反应、排斥和对病原菌感染的应激反应,尤其在肿瘤治疗过程中,通过热激诱导HSP70蛋白表达,不
仅可以诱导肿瘤细胞凋亡,还可以增强肿瘤细胞的免疫原性,从而增强病人自身对肿瘤细胞的免疫反应[19]。

2.4 HSP60家族蛋白

HSP60是最早被称为分子伴侣的一类热激蛋白,该家族中大部分的成员都是组成型表达的蛋白,具有

分子伴侣的功能[20]。HSP60分子量在52~65
 

kDa之间,主要存在于线粒体中,少量存在于胞质及细胞表

面,参与分选到线粒体基质蛋白的折叠及协助进出线粒体内膜的蛋白维持非折叠状态[20]。HSP60能够修

复变性蛋白或者错误折叠蛋白的自然构象,从而使细胞免受非生物胁迫的伤害[20]。此外,HSP60还可以作

为分子信号参与抗病信号的传导过程[21]。HSP60还可与Rubisco大亚基结合,将其运送至叶绿体中,与叶

绿体中的Rubisco小亚基结合,组装成完整的Rubisco酶[22]。极端嗜热菌内主要的 HSPs为 HSP60和

HSP20,表明HSP60可在极高温度下保持活性,有助于提高细胞的耐热性[23]。

2.5 HSP40家族蛋白

HSP40/DnaJ的序列和功能多样,由于其含有保守的J-结构域(J-domain),又被称为J-蛋白。J结构域

以大肠杆菌Hsp40(DnaJ)命名,大约包含70个氨基酸残基,位于蛋白的N端,介导HSP40/DnaJ与HSP70
的相互作用,促进HSP70的ATPase活性[24]。此外,有些HSP40/DnaJ蛋白能直接结合多肽底物,防止其

形成聚集体;而有些HSP40/DnaJ蛋白负责识别未折叠的蛋白,并将其传递给HSP70
 [24]。除了J-结构域,

DnaJ还具有介导蛋白-蛋白相互作用的锌指结构域(位于蛋白的中部)和C-端结构域(介导蛋白二聚化和识

别底物蛋白)[24]。根据上述结构域存在与否,HSP40/DnaJ被分成三类,DnaJA具有以上三种结构域,DnaJB
缺少锌指结构域,而DnaJC只具有J结构域[24]。研究发现,拟南芥线粒体定位的AtDjB1与mtHSC70-1互

作,激活其ATPase活性,参与维持细胞的氧化还原平衡及耐热性[25]。ER定位的HSP40蛋白ERdj3B与

ER定位的HSP70蛋白BiP(binding
 

protein)以及折叠因子SDF2
 

(stromal
 

cell-derived
 

factor
 

2)形成分子

伴侣复合体,介导ERECTA
 

(ER)受体激酶向细胞膜的分泌,调控胚珠的发育[26]。HSP40/DnaJ除了作为

分子伴侣参与蛋白质的折叠和转运,还参与调节抗逆基因的表达。水稻OsDNAJ15基因编码一个细胞膜

定位的HSP40/DnaJ蛋白,盐胁迫能诱导其进核,并与OsBAG4互作,OsDNAJ15-OsBAG4复合体能增强

OsMYB106转录因子的活性,从而上调耐盐基因OsHKT1;5(HIGH-AFFINITY
 

POTASSIUM
 

(K+)
 

TRANSPORTER
 

1;5)的表达,增强水稻的耐盐性[27]。

2.6 sHSP家族蛋白

sHSP是植物中最为复杂的一类蛋白质,根据其亚细胞定位、序列同源性、及免疫学交叉反应可分为11
类:线粒体中有MTⅠ和MTⅡ两类,内质网、质体(plastid)和过氧化物酶体中各有一类,其余的均位于胞质

和核中,包括CⅠ、CⅡ、CⅢ、CⅣ、CⅤ和CⅥ型[28]。sHSP的多样性和细胞器定位是植物特有的,在其他物

种中只有很少种类的sHSP,而且只有果蝇中存在一个线粒体定位的sHSP22[28]。sHSP蛋白的特征结构域

为α-晶状体蛋白结构域(α-crystallin
 

domain,
 

ACD),长度约为90个氨基酸残基,形成7个β-片层结构,

ACD结构域的两侧为N-端结构域(长度不定,通常小于85个氨基酸)和一个短的C末端延伸(C-terminal
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extension,
 

CTE)[28,29]。sHSP在植物生长发育及抵抗逆境胁迫方面发挥重要的作用,在细胞受到逆境胁迫

时,胞内部分蛋白会变性,此时,sHSP可与变性蛋白结合,阻止其发生不可逆的变性,当伤害消失后,sHSP
从底物蛋白上解离下来,变性蛋白可在其他HSPs的帮助下正确折叠,恢复原有的空间结构[29]。

表1 热激蛋白的分类及功能

Table
 

1 Classification
 

and
 

functions
 

of
 

heat
 

shock
 

proteins

名称 分子量 基因* 功能 参考文献

HSP100 约100
 

kDa
AtHSP101 调节拟南芥的耐热性;通过负调控开花抑制因子的表达促进开花 [12,53]

OsHSP101 调节水稻的耐热性 [13]

HSP90 83~90
 

kDa

AtHSP90.1,
 

AtHSP90.2,
 

AtHSP90.3

在拟南芥遭受病原体侵染时,维持抗性蛋白的稳定性,增强

抗病性;正常生长条件下,促进抗性蛋白的降解,

使免疫信号维持在本底水平

[48-50]

ZmHSP90.6 调控碳、氮代谢,促进玉米籽粒发育 [54]

TtHSP90.2 促进核编码的光合作用元件向叶绿体转运,增加光合速率 [55]

SlHSP90.3 增强番茄植株的耐热性 [64]

HSP70 66~78
 

kDa

MdHSP70 与叶绿体翻译延申因子EF-Tu互作,正调控苹果植株的耐热性 [40]

AtHSP70-16 通过与阴离子通道蛋白VDAC3互作,抑制低温下种子的萌发 [46]

PvBiP2 促进柳枝稷营养器官的生长,增强其对镉胁迫的耐受性 [57]

AtMtHSC70-1 在拟南芥营养生长和生殖发育中都发挥重要的功能 [58-61]

HSP60 52~65
 

kDa OsHSP60-3B 与淀粉合成关键蛋白互作,维持高温下水稻花粉的正常发育 [41]

HSP40 约40
 

kDa

AtDjB1 与mtHSC70-1互作激活其ATPase活性,维持拟南芥的耐热性 [25]

AtERdj3B 介导ERECTA
 

(ER)受体激酶向细胞膜的分泌,调控胚珠发育 [26]

OsDNAJ15 与OsBAG4互作,增强OsMYB106的活性,上调抗盐基因的表达 [27]

sHSP 12-25
 

kDa

HSP17 维持高温下细胞膜的稳定性 [42]

AtHSP17.4,
 

AtHSP17.6 在高温下保护翻译延申因子,增强拟南芥的耐热性 [33]

HSP17.4 促进水杨酸信号通路基因的表达,增强草莓的抗病性 [47]

AsHSP26.2 促进匍匐剪股颖叶片和匍匐枝的生长 [56]

  *
 

注:基因名前面的As(Agrostis
 

stolonifera),代表匍匐剪股颖;At(Arabidopsis
 

thaliana),拟南芥;Md(Malus
 

domestica),苹果;Os
(Oryza

 

sativa
 

L.),水稻;Pv(Panicum
 

virgatum
 

L.),柳枝稷;Sl
 

(Solanum
 

lycopersicum),
 

番茄;Tt
 

(Triticum
 

turgidum),四倍体小麦;Zm
 

(Zea
 

mays
 

L.),玉米。

*
 

Note:
 

As
 

(Agrostis
 

stolonifera)
 

represents
 

creeping
 

bentgrass;
 

At
 

(Arabidopsis
 

thaliana),
 

Arabidopsis;
 

Md
 

(Malus
 

domestica),
 

ap-

ple;
 

Os
 

(Oryza
 

sativa
 

L.),
 

rice;
 

Pv
 

(Panicum
 

virgatum
 

L.),
 

switchgrass;
 

Sl
 

(Solanum
 

lycopersicum),
 

tomato;
 

Tt
 

(Triticum
 

turgidum),
 

tetraploid
 

wheat;
 

Zm
 

(Zea
 

mays
 

L.),
 

maize.

3 热激蛋白的功能

3.1 HSPs作为分子伴侣的功能

在蛋白质折叠装配的过程中,需要一些辅助因子如分子伴侣的帮助。分子伴侣是指参与新生肽链的折

叠、功能性蛋白质或蛋白质复合体的组装及转运的一类蛋白质,但该类蛋白质不参与蛋白质的合成过程,且
蛋白质折叠或组装完成后,便解离出来[30]。许多研究表明,HSPs在生物体中发挥分子伴侣的功能。HSPs
可与正在合成的多肽链结合,帮助其正确折叠;还可以引导新合成的多肽链穿越线粒体和叶绿体膜,使其定

位到正确的位置。在响应逆境时,HSPs可以阻止细胞内蛋白质发生不可逆的变性,并在环境恢复后,帮助

其形成正确的空间构象[31]。最近,HSPs在真核生物中的功能扩展到更广泛的范围。似乎这些蛋白质中的

一些还参与正常和应激条件下或应激后恢复期间mRNA的翻译控制[32]。拟南芥sHSP和HSP101在热胁

迫期间展现出保护蛋白质翻译因子的功能,同时,sHSP和 HSP101还参与翻译因子如eEF1B(eEF,
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karyotic
 

translation
 

elongation
 

factor)和eIF4A的再增溶作用[33]。在热胁迫期间,HSP27也结合eIF4G并

将其捕获在聚集体中以防止加帽起始复合物的组装并快速增强翻译恢复[34]。酵母HSP26是受温度调节的

一个分子伴侣,可以快速感知环境温度的升高并从非活性形式转变为活性形式,即从一个大的寡聚复合体解

离成一个小的、有活性的形式[35]。研究表明,HSP26的N端对其寡聚化的形成以及发挥分子伴侣的功能是

必需的[35]。

3.2 HSPs与植物的耐热性

植物受到高温胁迫后,在很短的时间内会合成大量的HSPs,产生的HSPs能够保护机体蛋白质免受损

伤或修复已受损伤的蛋白质,帮助细胞增强对高温的耐受性[36]。一般在热处理20
 

min后,便可以检测到许

多新合成的HSPs,这些HSPs大部分为sHSP[37]。有研究表明,HSP60、HSP70和HSP90在热应激驯化的

初始阶段起重要作用,而 HSP105/110在后期加入该级联反应,抗氧化剂可能通过降低氧化应激来减弱

HSPs表达[38]。一些研究已经证明抗氧化酶和抗氧化剂可以阻止诱导HSPs产生,这表明高温诱导HSPs
产生的潜在机制是通过氧化应激反应。或者,热休克因子可以作为H2O2的直接传感器,从而调节防御基因

的表达和随后在氧化应激期间对细胞的保护[39]。苹果中叶绿体定位的HSP70的表达受高温胁迫诱导,正
调控苹果植株对高温的耐受,且其与叶绿体定位的翻译延伸因子EF-Tu(translation

 

elongation
 

factor
 

Tu)
有直接的相互作用,防止高温下EF-Tu形成异常的聚集体[40]。水稻的OsHSP60-3B定位于质体中,其表达

受高温诱导,并通过与淀粉合成调控蛋白FLO6(FLOURY
 

ENDOSPERM6)互作,维持高温下水稻花粉的

正常发育[41]。高温胁迫时,植物叶绿体中的sHSP通过结合膜脂来稳定类囊体膜[42]。高温胁迫会损伤细胞

膜的结构和功能,研究发现sHSP可以结合膜脂质分子的极性头部,调节膜的流动性,使膜处于稳定的液晶

相,从而保护膜的完整性,提高植物对高温的耐受性[42]。反之,利用药剂BA(benzyl
 

alcohol)处理增加膜的

流动性会诱导红藻中HSP70基因的表达[43]。

3.3 HSPs与植物的耐冷性

周围温度的变化是植物最常遭受的刺激,低温是影响植物生长和发育的关键因素。植物已经进化出一

种机制,可以在暴露于低温期间增强对冷冻的耐受性,这个过程被称为冷驯化。在低温处理下,与高温处理

类似,植物也会产生许多应激蛋白。有研究表明,HSPs与植物耐冷性提高过程有关,适应低温的许多方面

可能需要HSPs表达的升高,包括线粒体的增殖、抗氧化应激防御和蛋白质降解等[44]。在低温下,较高的蛋

白质降解速率可能需要增加蛋白质合成速率和HSPs水平,以帮助受损蛋白质靶向蛋白酶体,并折叠新合成

的蛋白质[45]。高温处理绿豆离体下胚轴3个小时,可以诱导合成HSP70和HSP90,然后对其进行低温处

理,发现绿豆离体下胚轴中,溶质的渗漏减少,从而减轻对膜的伤害,增强绿豆离体下胚轴的耐冷性[44]。这

个结果表明,高温处理诱导产生的HSPs与植物耐冷性的获得有直接关系。拟南芥HSP70-16基因和阴离

子通道蛋白基因VDAC3(VOLTAGE-DEPENDENT
 

ANION
 

CHANNEL
 

3)在胚乳高表达,且其表达受

低温诱导,抑制低温下种子的萌发。进一步研究发现HSP70-16通过与VDAC3互作,激活其通道的开放,
促进ABA从胚乳向胚的运输,从而抑制种子的萌发[46]。

3.4 HSPs与植物的抗病性

除了非生物逆境,植物还会受到病原体的侵染。HSPs在植物抗病方面也发挥重要作用,其通过介导蛋

白之间的互作调控,可以有效地激活植物的抗病性[47]。研究发现,在植物受到病原菌侵染时,胞质HSP90
蛋白可与胞质富含亮氨酸重复的抗性蛋白(Resistance

 

protein)包括RPM1(Resistance
 

to
 

Pseudomonas
 

sy-
ringae

 

pv.
 

maculicola
 

1)、RPS2(Resistance
 

to
 

P.
 

syringae
 

2)和RPS4等发生直接相互作用,增强其稳定

性,并促进抗病复合体的形成,从而激活植物的抗性[48,49]。在正常生长条件下,胞质HSP90则通过与其共

受体SGT1(SUPPRESSOR
 

OF
 

G2
 

ALLELE
 

OF
 

skp1)互作,激活SCF(Skp1,
 

Cullin,
 

F-box)类型的E3连

接酶复合体,介导抗性蛋白的降解,使抗性蛋白维持在合适的水平,防止植物自身免疫的发生[50]。这些研究

结果暗示HSP90和SGT1在正常生长条件下及免疫反应时可能通过介导不同蛋白复合体的组装,调控植物

的生长和抗病,但其调控机制还有待研究。此外,HSP70参与植物的基础抗病反应,其是丁香假单胞菌

(Pseudomonas
 

syringae)毒性效应蛋白HopI1(Hop,
 

Hrp
 

outer
 

protein)的靶标,HopI1通过C-末端的J结
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构域与宿主的HSP70蛋白互作,通过影响HSP70的丰度和亚细胞定位抵御植物的免疫反应[51]。

3.5 HSPs在植物生长发育中的功能

正常条件下生长的植物,在其生长发育的不同时期,也会有特定的HSPs表达,并发挥作用。烟草中有

11个sHSP 基因,正常生长温度下在营养器官中检测不到任何sHSP 基因的表达,但所有的sHSP 基因均

在花粉发育过程中有表达,只是表达的时期有所差异,暗示这些sHSP 基因在花粉发育的特定时期发挥功

能[52]。拟南芥中敲除或过量表达HSP101 基因分别造成晚花和早花的表型。进一步研究发现,HSP101
负调控开花抑制因子FLC(FLOWERING

 

LOCUS
 

C)和SVP(SHORT
 

VEGETATIVE
 

PHASE)的表达,
从而促进开花[53]。HSPs还促进作物籽粒的发育,玉米HSP90.6通过与26S蛋白酶体的RPN6(REGU-
LATORY

 

PARTICLE
 

NON-ATPASE6)和PBD2(PROTEASOME
 

BETA
 

SUBUNITD2)亚基互作,调控

氮代谢相关蛋白的稳态,通过与14-3-3蛋白GF14-4(GENERAL
 

REGULATORY
 

FACTOR14-4)互作调控

碳代谢,从而促进玉米籽粒发育[54]。小麦中的HSP90.2通过与细胞微丝骨架互作,促进核编码的光合作用

元件向叶绿体转运,从而促进光合作用,提高籽粒产量[55]。HSPs在植物营养器官的生长中也发挥重要的

功能,在匍匐剪股颖(Agrostis
 

stolonifera)中过量表达AsHSP26.2 基因,能促进叶片和匍匐枝的生长,显
著增加转基因植株的生物量,具有很好的育种潜力[56]。同样,柳枝稷中(Panicum

 

virgatum
 

L.)ER定位的

HSP70基因PvBiP2的表达受镉和ER胁迫诱导,其过量表达使转基因植株分蘖增多、株高增高、茎秆粗

壮,并且比野生型耐受镉胁迫[57]。线粒体定位的mthsc70-1在拟南芥营养生长和生殖发育中均发挥重要的

作用,其通过协助线粒体呼吸链复合体IV的组装和维持ROS稳态来调节营养生长。mtHSC70-1敲除突

变体根短、莲座小、植株矮化、育性降低,ROS水平升高,线粒体活性下降,线粒体逆行信号上调,且mthsc70-
1突变体幼苗根尖生长素合成相关基因的转录水平、生长素运输载体蛋白的水平和生长素响应信号均呈下

降趋势[58-60]。用线粒体活性抑制剂FAA(3-(2-furyl)
 

acrylic
 

acid)处理野生型拟南芥能模拟mthsc70-1突

变体的表型,下调生长素合成和运输相关基因的表达[60];而外源施加还原剂抗坏血酸和谷胱甘肽能提高

mthsc70-1幼苗根中生长素运输载体蛋白的水平[59]。将抗氧化酶基因MSD1(Mn-Superoxide
 

Dismutase
 

1)或CAT1
 

(CATALASE1)引入mthsc70-1突变体中,可降低突变体中ROS水平,提高突变体根中生长素

外输载体PIN(PIN-FORMED)蛋白的水平,增强生长素响应信号,部分恢复突变体根的伸长[58,59]。除此之

外,突变体中较高水平的ROS也会影响雌配子体的发育,将抗氧化酶基因MSD1或CAT1引入mthsc70-1
突变体中,也可部分恢复突变体雌配子体的发育缺陷[61]。mtHSC70-1在拟南芥花药和胚胎发育过程中也

发挥重要作用,mthsc70-1突变体花药小于野生型,且有部分花药的1-4个药室中没有花粉粒;角果短于野

生型,角果中部分胚发育停滞且形态异常[60](图1)。对其胚败育机制进行研究发现,mthsc70-1功能丧失上

调线粒体到细胞核的逆行信号通路(mitochondrial
 

retrograde
 

regulation,
 

MRR),抑制生长素合成和极性运

输,导致胚中的生长素分布异常,进而造成胚发育缺陷[60]。

4 热激蛋白的表达调控

热激元件(Heat
 

shock
 

element,
 

HSE)在HSPs基因转录过程中起调控作用。热激因子(Heat
 

shock
 

factor,
 

HSF)经过热胁迫而活化,可识别HSP 基因上游启动子区HSE的共有序列“5'-GAAnnTTC-3'”,然
后招募其他转录因子形成转录复合体,从而促进 HSPs基因的表达[62]。HSF包含的结构域:N-末端的

DNA
 

结合域、介导寡聚化的7元重复疏水域、核定位信号及C-末端的转录激活域。其中寡聚域和DNA
 

结

合域的结构是保守的,而其它结构域只在相邻近的HSF中才会表现出同源性[62]。HSF是多基因家族,植
物中的HSF根据寡聚域的结构特征划分为A、B、C三类,每一类又包括几个亚族,例如拟南芥中有21个

HSF,划分为A1-A9,B1-B4和C1亚族,其中A1亚族为转录激活因子,激活65%以上的热诱导基因的表达,

B亚族是转录抑制因子,负调控热诱导基因的表达[62]。在常温下,HSP70/HSP90等结合HSFA1s,阻止其

与HSE元件结合,使其无法诱导热响应基因包括HSPs的表达。热胁迫诱导HSP70/HSP90与HSF解

离,HSF活化形成三聚体,结合HSPs基因启动子区的HSE元件,激活HSPs基因的转录[62]。最近的研究

发现,热胁迫下HSF1在HSPs基因座通过液-液相分离形成核浓缩小体(nuclear
 

stress
 

granules/bodies,
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nSBs),并通过共相分离(co-phase
 

separation)富集多个转录元件促进HSPs基因的转录[63]。而HSP70能

通过解散HSF1核浓缩小体,减弱HSPs基因的转录,从而形成一种可诱导和可逆的相分离反馈机制,动态

调节HSF1的活性和HSPs基因的表达,维持细胞应激响应期间的蛋白质稳态(图2)[63]。

注:(a)
 

mthsc70-1突变体雌配子体(胚囊)发育缺陷示意图。拟南芥胚囊的发育包括大孢子发生和雌配子体形成两个阶段,在雌配子体形

成阶段,功能性大孢子(functional
 

megaspore,
 

FG)在三次核分裂后进行细胞化,形成成熟的胚囊,整个过程可分为FG1-FG7期。FG1期,

即功能性大孢子时期;FG2期,功能性大孢子进行一次核分裂,形成2核胚囊;FG3期,在2个核之间产生中央液泡;FG4期,2个核各进行

一次有丝分裂,形成4核胚囊,中央液泡增大;FG5期,进行第三次有丝分裂,形成8核胚囊,中央液泡进一步增大;FG6期,进行细胞化,形

成7细胞结构的胚囊,包括靠近珠孔端的2个助细胞和一个卵细胞(其中卵细胞和助细胞细胞核的极性不同,助细胞的核在液泡的下面,卵

细胞的核在液泡的上面),靠近合点端的3个反足细胞,以及含有2个极核的中央细胞;FG7期,中央细胞的2个极核融合,形成一个较大的

2倍体的中央细胞核。图中所示的mthsc70-1突变体胚囊发育过程中,FG3-6期出现发育迟缓情况,在FG7期出现了含有两个卵细胞和一

个助细胞,或者含有三个助细胞没有卵细胞的发育缺陷的胚囊。(b)
 

mthsc70-1花药发育缺陷示意图。Type1所示mthsc70-1突变体花药

与野生型类似,四个药室均正常发育,充满了成熟花粉粒;Type2所示突变体花药中只有1-2个药室中有花粉粒;Type3所示突变体花药的

四个药室中均没有花粉粒。(c)
 

示意mthsc70-1角果短于野生型。(d)
 

mthsc70-1胚发育缺陷示意图。mthsc70-1突变体胚发育中出现形

态异常的胚。

Note:
 

(a)
 

Schematic
 

diagram
 

of
 

the
 

developmental
 

defects
 

of
 

the
 

female
 

gametophyte
 

(embryo
 

sac)
 

in
 

the
 

mthsc70-1
 

mutant.
 

The
 

develop-

ment
 

of
 

the
 

Arabidopsis
 

embryo
 

sac
 

includes
 

two
 

phases:
 

megasporogenesis
 

and
 

female
 

gametophyte
 

formation.
 

During
 

the
 

female
 

gameto-

phyte
 

formation
 

phase,
 

the
 

functional
 

megaspore
 

(FG)
 

first
 

undergoes
 

three
 

rounds
 

of
 

mitosis
 

without
 

cytokinesis
 

and
 

then
 

undergoes
 

cellu-

larization
 

to
 

form
 

a
 

mature
 

embryo
 

sac.
 

The
 

whole
 

process
 

can
 

be
 

divided
 

into
 

FG1-FG7
 

stages.
 

The
 

FG1
 

stage
 

is
 

the
 

stage
 

of
 

functional
 

megaspore;
 

at
 

the
 

FG2
 

stage,
 

the
 

functional
 

megaspore
 

undergoes
 

one
 

mitosis
 

to
 

form
 

a
 

2-nucleated
 

embryo
 

sac;
 

at
 

the
 

FG3
 

stage,
 

a
 

central
 

vacuole
 

is
 

generated
 

between
 

the
 

two
 

nuclei;
 

at
 

the
 

FG4
 

stage,
 

each
 

of
 

the
 

two
 

nuclei
 

undergoes
 

one
 

mitosis,
 

forming
 

a
 

4-nucleated
 

embryo
 

sac,
 

and
 

the
 

central
 

vacuole
 

is
 

enlarged;
 

at
 

the
 

FG5
 

stage,
 

the
 

third
 

mitosis
 

occurs,
 

forming
 

an
 

8-nucleated
 

embryo
 

sac,
 

and
 

the
 

central
 

vac-

uole
 

is
 

further
 

enlarged;
 

at
 

the
 

FG6
 

stage,
 

cellularization
 

occurs,
 

forming
 

a
 

7-celled
 

embryo
 

sac,
 

consisting
 

of
 

two
 

synergid
 

cells
 

and
 

one
 

egg
 

cell
 

at
 

the
 

micropylar
 

end
 

(the
 

nuclei
 

of
 

the
 

egg
 

cell
 

and
 

the
 

synergid
 

cells
 

have
 

different
 

polarities,
 

the
 

nucleus
 

of
 

the
 

synergid
 

cell
 

is
 

below
 

the
 

vacuole,
 

and
 

the
 

nucleus
 

of
 

the
 

egg
 

cell
 

is
 

above
 

the
 

vacuole),
 

3
 

antipodal
 

cells
 

at
 

the
 

chalazal
 

end,
 

and
 

a
 

central
 

cell
 

containing
 

two
 

polar
 

nuclei;
 

at
 

the
 

FG7
 

stage,
 

the
 

two
 

polar
 

nuclei
 

of
 

the
 

central
 

cell
 

fuse
 

to
 

form
 

a
 

larger
 

diploid
 

central
 

nucleus.
 

During
 

the
 

development
 

of
 

the
 

mthsc70-1
 

mutant
 

embryo
 

sac
 

shown
 

in
 

the
 

figure,
 

there
 

is
 

a
 

developmental
 

delay
 

at
 

the
 

FG3-FG6
 

stages.
 

At
 

the
 

FG7
 

stage,
 

there
 

are
 

de-

velopmental
 

defects
 

that
 

an
 

embryo
 

sac
 

either
 

contains
 

two
 

egg
 

cells
 

and
 

one
 

synergid
 

cell,
 

or
 

three
 

synergid
 

cells
 

without
 

an
 

egg
 

cell.
 

(b)
 

Schematic
 

diagram
 

of
 

mthsc70-1
 

anther
 

developmental
 

defects.
 

The
 

Type
 

1
 

mthsc70-1
 

anthers
 

are
 

similar
 

to
 

those
 

of
 

the
 

wild
 

type
 

with
 

all
 

four
 

locules
 

developed
 

normally
 

and
 

filled
 

with
 

mature
 

pollen
 

grains;
 

in
 

the
 

Type2
 

mthsc70-1
 

anthers,
 

only
 

1-2
 

locules
 

contain
 

pollen
 

grains;
 

in
 

the
 

Type3
 

mthsc70-1
 

anthers,
 

there
 

are
 

no
 

pollen
 

grains
 

in
 

all
 

of
 

the
 

four
 

locules.
 

(c)
 

Shows
 

that
 

mthsc70-1
 

siliques
 

are
 

shorter
 

than
 

those
 

of
 

the
 

wild
 

type.
 

(d)
 

Schematic
 

diagram
 

of
 

mthsc70-1
 

embryo
 

developmental
 

defects.
 

Embryos
 

with
 

abnormal
 

morphology
 

appear
 

during
 

mthsc70-1
 

embryo
 

development.

图1 拟南芥mthsc70-1突变体的生殖发育缺陷示意图[60,61]

Fig.
 

1 Schematic
 

diagram
 

of
 

the
 

developmental
 

defects
 

of
 

the
 

reproductive
 

organs
 

in
 

the
 

Arabidopsis
 

mthsc70-1
 

mutant[60,61]

HSPs的表达不仅受HSF转录调控,还受其他转录因子的调控,例如在番茄中发现SlMYB41能直接
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结合SlHSP90.3基因的启动子,激活其转录[64]。此外,HSPs的表达还存在翻译水平的调控。最近在拟

南芥中的研究证明,HSC70.1蛋白能通过其C-末端的短可变区(short
 

variable
 

region,
 

SVR)结合自身及其

他HSC70的mRNA,抑制自身及其他HSC70蛋白的翻译,并且HSC70.1
 

mRNA而非HSC70.1蛋白能

进行长距离的转运,以非细胞自主的方式发挥作用,维持组织之间的伴侣稳态,调控植物的生长发育[65]。

图2 热激蛋白的表达调控示意图[63]

Fig.
 

2 Schematic
 

diagram
 

of
 

the
 

expression
 

regulation
 

of
 

heat
 

shock
 

proteins[63]

5 总结与展望

热激蛋白在植物生长发育和应对环境胁迫方面发挥着重要的作用,通过帮助新生肽链折叠和转运、降解

错误折叠蛋白和防止变性蛋白形成聚集体等方式维持细胞蛋白质组稳态。未来,随着气候变化的加剧,植物

将面临更频繁和更严重的环境胁迫,因此,以后的研究应关注热激蛋白在植物适应不断变化的气候条件中的

作用,以及它们在提高植物对环境胁迫耐受性方面的应用潜能,为开发耐逆农作物新品种,应对全球气候变

化带来的挑战做准备。并且研究表明,热激蛋白与植物的抗病性之间存在关联。未来可以深入研究热激蛋

白在植物与病原体相互作用中的功能,以及它们在植物抵抗病原体侵染方面的潜在机制。植物激素信号网

络在协调植物生长发育的内源信号和环境信号,平衡植物生长和抗逆方面发挥重要作用。越来越多的研究

表明,HSPs参与植物激素包括生长素、油菜素甾醇、茉莉酸和水杨酸的信号传导,但其作用机制还有待深入

的解析,这也是未来需要关注的一个研究方向。总体而言,植物热激蛋白的未来研究将继续为我们深入了解

植物的适应性机制、抗逆性调控以及在农业生产中的应用提供重要的理论基础。随着技术的不断进步,我们

有望更全面地了解植物热激蛋白在维持细胞蛋白质组稳态和适应环境胁迫中的功能。
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