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　 　 摘要:热激蛋白 ７０(ＨＳＰ７０ꎬｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０)广泛参与胁迫环境的响应ꎬ在诱发人体肿瘤细胞凋亡ꎬ增强肿瘤的免疫原

性中起着重要作用ꎮ 然而ꎬ植物 ＨＳＰ７０ 的生理功能研究起步较晚ꎬ最近的研究发现植物 ＨＳＰ７０ 在细胞内主要参与新生肽的折

叠与成熟、损伤蛋白的降解和蛋白运输ꎻ植物 ＨＳＰ７０ 在非生物胁迫环境的应答、抗病性及植物发育中起着重要作用ꎮ 本文从

分子生物学角度ꎬ系统综述了植物 ＨＳＰ７０ 分子作用机理研究的进展ꎬ以及在提高植物抗逆性方面的作用ꎬ以期为基因工程方

法改良作物抗性提供参考ꎮ
　 　 关键词:植物热激蛋白 ７０ꎻ分子特性ꎻ作用机理ꎻ非生物胁迫抗性ꎻ抗病性

Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎｄ
Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＨＳＰ７０ ｉｎ Ｐｌａｎｔｓ

ＱＩ ＹａｎꎬＸＵ Ｚｈａｏ￣ｓｈｉꎬＬＩ Ｐａｎ￣ｓｏｎｇꎬＣＨＥＮ ＭｉｎｇꎬＬＩ Ｌｉａｎ￣ｃｈｅｎｇꎬＭＡ Ｙｏｕ￣ｚｈｉ
( Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｃｒｏｐ ＳｃｉｅｎｃｅｓꎬＣｈｉｎｅｓｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ / Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｋｅｙ Ｆａｃｉｌｉｔｙ ｆｏｒ Ｃｒｏｐ Ｇｅｎｅ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ

Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ / Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ Ｔｒｉｔｉｃｅａｅ ＣｒｏｐｓꎬＭｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬＢｅｉｊｉｎｇ １０００８１)

Ａｂｓｔｒａｃｔ:Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０ (ＨＳＰ７０) ｗｉｄｅｌｙ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｔｕｍｏｒ ｃｅｌｌ ａｐｏｐｔｏｓｉｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｎｏｒｍａｌ ｍｉｔｏｓｉｓ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｈｕｍａｎ ｃｅｌｌｓ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬｔｈｅ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ ＨＳＰ７０ ｓｔａｒｔｅｄ ｌａｔｅｒ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｔｈａｎ ｉｎ ａｎｉｍａｌ. Ｒｅｃｅｎｔ ｒｅｓｅａｒｃｈｅｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｐｌａｎｔ
ＨＳＰ７０ ｗａｓ ｐｒｉｍａｒｉｌｙ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｆｏｌｄｉｎｇ ａｎｄ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｎａｓｃｅｎｔ ｐｅｐｔｉｄｅｓꎬｐｒｏｔｅｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｉｎｇꎬａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｄａｍａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎ. Ｐｌａｎｔ ＨＳＰ７０ ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅꎬｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬ
ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ. Ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ｄｉｓｃｕｓｓｅｄ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ＨＳＰ７０ ｉｎ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅꎬ
ａｎｄ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃａｌｌｙ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｌａｔｅｓｔ ｐｒｏｇｒｅｓｓｅｓ ｏｎ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｌａｎｔ ＨＳＰ７０ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ
ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅ ｂｒｏａｄｅｎ ｗｏｒｋ.

Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ:Ｐｌａｎｔ ＨＳＰ７０ꎻｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃꎻｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｃｔｉｏｎꎻａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎻｄｉｓｅａｓｅ ｔｏｌｅｒ￣
ａｎｃｅ

收稿日期:２０１２￣０９￣０４　 　 修回日期:２０１２￣１０￣１８　 　 网络出版日期:２０１３￣０４￣０２
ＵＲＬ:ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｃｎｋｉ. ｎｅｔ / ｋｃｍｓ / ｄｅｔａｉｌ / １１. ４９９６. Ｓ. ２０１３０４０２. １７３３. ００５. ｈｔｍｌ
基金项目:国家自然科学基金项目(３１１７１５４６)ꎻ转基因生物新品种培育重大专项(２０１１ＺＸ０８００２￣００２)
作者简介:齐妍ꎬ硕士ꎬ研究方向为生物化学与分子生物学ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ:１７２３６３７１８８＠ ｑｑ. ｃｏｍ

通信作者:徐兆师ꎬ副研究员ꎬ博士ꎬ硕士生导师ꎬ研究方向为植物抗逆分子生物学ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ:ｘｕｚｈａｏｓｈｉ＠ ｙａｈｏｏ. ｃｏｍ. ｃｎ

热激蛋白(ＨＳＰｓꎬｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ)是细胞受

到不利环境刺激时被激活并表达增强的一类蛋白ꎬ
１９６２ 年 Ｆ. Ｒｉｔｏｓｓａ[１]在地中海果蝇(ＤｒｏｓｏＰｈｉｌａ ｍｅｌａ￣
ｎｏｇａｓｔｅｒ)中首次发现ꎬ１９７４ 年 Ａ. Ｔｉｓｓｉｅｒｅｓ 等[２] 利用

ＳＤＳ￣ＰＡＧＥ 技术分离到一种蛋白质ꎬ并将其命名为

热激蛋白ꎮ 除了一些古生物细菌之外[３]ꎬＨＳＰｓ 几乎

存在于所有生物体内[４]ꎬ并且高度保守ꎬ正常环境

下可占细胞内蛋白总量的 ５％ ꎬ而在环境刺激尤其

是高温诱导下大量合成ꎬ达到蛋白总量的 １５％ [５]ꎮ
通常情况下ꎬＨＳＰｓ 作为分子伴侣参与蛋白质的折叠

与去折叠、协助蛋白质正确装配、参与蛋白质运输和

降解ꎮ
ＨＳＰｓ 按分子量大小可分为以下几个家族:

ＨＳＰ１００ ( ＣｌｐＢ / Ａ / Ｃ )、 ＨＳＰ９０ ( ＨｔｐＧ )、 ＨＳＰ７０
(ＤｎａＫ)、ＨＳＰ６０(ＧｒｏＥＬ)、ＨＳＰ４０ (ＤｎａＪ)和小分子

ＨＳＰ(ＩｂｐＡ / Ｂ)ꎮ ＨＳＰ７０ 是研究最多、在生物体内分
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布最广、进化上最保守的一类热激蛋白ꎮ 动物

ＨＳＰ７０ 研究起步较早ꎬ功能也较为透彻ꎮ 当动物受

到外界胁迫时ꎬＨＳＰ７０ 大量表达并与靶蛋白结合ꎬ使
其免于变性或去折叠的危害ꎮ 另外ꎬ在正常的环境

条件下ꎬＨＳＰ７０ 还具有多项功能:协助新生蛋白的折

叠[６￣７]ꎬ参与细胞内蛋白质的转运[８]ꎬ参与免疫复合

物的形成和分解[９] 和降解冗余蛋白[１０￣１１]ꎮ 近年来ꎬ
ＨＳＰ７０ 在应激反应中的敏感性受到广泛关注ꎮ 在医

学上ꎬＨＳＰ７０ 具有排斥和治疗传染病、促进免疫反应

的作用ꎻ尤其在肿瘤的治疗中ꎬ通过热击诱导 ＨＳＰ７０
的表达ꎬ不仅可以诱发肿瘤细胞凋亡ꎬ还可以增强肿

瘤的免疫原性从而增强自然免疫反应[１２]ꎮ
然而ꎬ植物 ＨＳＰ７０ 的生理功能研究起步较晚ꎮ

目前ꎬＨＳＰ７０ 在植物中的胁迫应答机理、分子伴侣的

作用及其在提高植物抗逆性的功能尚不明确ꎮ 近年

来发现ꎬＨＳＰ７０ 与植物的非生物胁迫、抗病以及发育

密切相关ꎮ 深入研究植物 ＨＳＰ７０ 在逆境条件下的

功能ꎬ对正确认识胁迫信号的传导、抗逆相关基因的

调控以及提高作物的抗逆性有着重要的指导意义和

实际应用价值ꎮ 本文结合植物研究现状ꎬ对植物

ＨＳＰ７０ 的研究现状进行综述ꎮ

１　 ＨＳＰ７０ 的分类和结构

１. １　 ＨＳＰ７０ 的分类

植物 ＨＳＰ７０ 由多个基因家族编码ꎮ 拟南芥中

有 １８ 个编码 ＨＳＰ７０ 的基因[１３]ꎬ菠菜中至少有 １２ 个

ＨＳＰ７０ 基因[１４]ꎮ ＨＳＰ７０ 家族按表达情况可分为

ＨＳＣ７０( ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｃｏｇｎａｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ) 和 ＨＳＰ７０ 两大

类ꎮ 前者在所有细胞内都能表达ꎬ属于结构型 ＨＳＰꎬ
同时也受一定程度的热诱导ꎻ后者在正常情况下表

达很少或不表达ꎬ而在热刺激或其他胁迫下表达迅

速增强ꎬ属于诱导型 ＨＳＰꎮ 根据在植物中的定位情

况ꎬＨＳＰ７０ 可以分为 ４ 个亚族:通常 Ｃ￣端含 ＥＥＶＤ
基序的 ＨＳＰ７０ 定位在细胞质中ꎻ含 ＨＤＥＬ 基序的定

位在内质网ꎬ也称 ＢｉＰ 蛋白ꎬ是植物中研究最多的

ＨＳＰ７０ꎻ含 ＰＥＡＥＹＥＥＡＫＫ 的定位在线粒体ꎻ含 ＰＥＣＤ￣
ＶＬＤＡＤＦＴＤＳＫ 的定位在质体[１４]ꎮ 这些定位于不同位

置的 ＨＳＰ７０ 在基因结构上也不尽相同ꎬ一般胞质

ＨＳＰ７０ 内含子很少ꎬ只有 １ 个或没有ꎬ而定位于细胞

器的 ＨＳＰ７０ 内含子却很多ꎮ
１. ２　 ＨＳＰ７０ 的结构特点

ＨＳＰ７０ 蛋白非常保守ꎬ真核生物 ＨＳＰ７０ 和大肠

杆菌的 ＨＳＰ７０ 的同源性大于 ６５％ ꎬ玉米、拟南芥、大
豆等细胞质 ＨＳＰ７０ 氨基酸的同源性高达 ７５％ ꎮ

ＨＳＰ７０ 由大约 ６５０ 个氨基酸组成ꎬ可分为 ２ 个区域:
含有 ＡＴＰ 酶结构域(ＡＴＰａｓｅ ｄｏｍａｉｎ)的 Ｎ￣端的高度

保守区和含有多肽结合结构域(ｐｅｐｔｉｄｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏ￣
ｍａｉｎ)的 Ｃ￣端区域ꎬ２ 个区域之间由绞链相连(图 １)ꎮ

图 １　 ＨＳＰ７０ 的结构模型

Ｆｉｇ. １　 Ａ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ＨＳＰ７０

Ｎ￣端的高度保守区:含 ＡＴＰ 酶结构域ꎬ具有 ＡＴ￣
Ｐａｓｅ 酶活性ꎬ氨基酸序列高度保守ꎮ Ｘ 光衍射晶体

分析表明ꎬＨＳＰ７０ 的 ＡＴＰ 酶结构域与肌动蛋白和己

糖磷酸激酶的 ＡＴＰ 酶结构域高度相似ꎬ由 ２ 个大的

球形亚功能域Ⅰ和Ⅱ组成ꎬ２ 个功能域由 ２ 个交叉

α￣螺旋(α￣ｈｅｌｉｘ)相连ꎬ亚功能域Ⅰ和Ⅱ中间被 １ 个

深中央裂隙分开ꎬα￣螺旋和 ２ 个亚功能域在裂隙底

部形成 １ 个结合袋ꎬ核苷酸和某些金属例子通过弱

相互作用结合在这一部位[１５] (图 ２ａ)ꎮ ＨＳＰ７０ 的内

在 ＡＴＰ 酶活性较低ꎬ将 ＡＴＰ 酶结构域的氨基酸片段

分离出来ꎬ可以得到 １ 个非多肽依赖性的 ＡＴＰ 酶ꎮ

ａ:Ｎ￣端 ＡＴＰａｓｅ 区结构ꎻ　 ｂ:Ｃ￣端区域结构

图 ２　 ＨＳＰ７０ 的三维结构图[１８]

Ｆｉｇ. ２　 Ｔｈｅ ｔｏｍｏｇｒａｐｈｙ ｏｆ ＨＳＰ７０[１８]

Ｃ￣端区域:可以分为 ２ 个亚区ꎬ一个是分子量为

１５ＫＤ 的多肽结合结构域ꎬ紧连 ＡＴＰａｓｅ 结构域ꎬ氨基

酸序列相对保守ꎬ是 ＨＳＰ７０ 与多肽底物的结合部

位ꎬ多 β￣２(β￣ｓａｎｄｗｉｃｈ)片层结构ꎻ一个是分子量大

小为 １０ＫＤ 的 Ｃ￣端结构多变区域ꎬ多 α￣螺旋(α￣ｈｅ￣
ｌｉｘ)(图 ２ｂ)的具体功能尚不明确ꎬ可能与某一组特定

的蛋白底物互作有关[１６]ꎬ也有学者认为 α￣螺旋结构

对于维持 ＨＳＰ７０ 的分子伴侣活性具有重要作用[１７]ꎮ
有些 ＨＳＰ７０ 在 Ｎ￣端或 Ｃ￣端存在 １ 段信号肽ꎬ与

ＨＳＰ７０ 在细胞内的定位和驻留有关[１９]ꎬ植物的信号

肽一般在 Ｃ￣端[１４]ꎮ

８０５
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２　 ＨＳＰ７０ 的调控机理和作用模式

２. １　 ＨＳＰ７０ 基因的转录和表达调控

一般真核生物 ＨＳＰ７０ 的转录需要以下 ３ 个步

骤:外源刺激激活热激因子 (ＨＳＦꎬｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｆａｃ￣
ｔｏｒ)ꎻＨＳＦ 结合 ５′上游位于启动子区域的热应答原

件(ＨＳＥꎬｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｅｌｅｍｅｎｔ)ꎻＨＳＰ７０ 基因转录ꎮ 在

正常情况下ꎬＨＳＦ 蛋白与 ＨＳＰ７０ 蛋白结合ꎬ以抑制

状态的单体形式存在ꎮ 当细胞受到热激或其他伤害

时ꎬ损伤蛋白与 ＨＳＦ 竞争结合 ＨＳＰ７０ꎬ使大量 ＨＳＦ
游离出来形成 ＨＳＦ 三聚体进入细胞核ꎬＨＳＦ 三聚体

与 ＨＳＰ７０ 基因上游具有增强子特性的保守序列

ＨＳＥ 结合ꎬ促进基因转录[２０]ꎮ 同时 ＨＳＰ７０ 蛋白积

累ꎬ并结合 ＨＳＦ 转录因子使其重新回到抑制状态ꎮ
转录后 ＨＳＰ７０ 的 ｍＲＮＡ 半衰期只有 １５ ~ ３０

ｍｉｎꎬ但在热激条件下则能达到 ４ ｈꎮ Ｊ Ｔｈｏｍａｓ 等[２１]

的研究表明ꎬＨＳＰ７０ ｍＲＮＡ 的 ３′￣ＵＴＲ 富含 ＡＵꎬ这一

区域的删除能提高常温状态下 ｍＲＮＡ 的稳定性ꎮ
ＨＳＰ７０ 的 ５′￣ＵＴＲ 有 ２ 个保守序列ꎬ连在其他基因上

可以使该基因在热激条件下提高表达水平ꎬ推断这

一区域可能通过与某些因子结合促进 ｍＲＮＡ 与核

糖体的结合ꎬ使 ＨＳＰ７０ 的 ｍＲＮＡ 优先翻译ꎮ 同时ꎬ
细胞在受到热刺激时ꎬ大多数基因的 ｍＲＮＡ 停止翻

译ꎬ而 ＨＳＰ７０ 则恰恰相反ꎮ
由此可见ꎬ热激条件下ꎬＨＳＰ７０ 是通过增强 ｍＲ￣

ＮＡ 的稳定性和优先翻译来保证机体免受伤害的ꎮ
２. ２　 ＨＳＰ７０ 分子伴侣系统的作用模式

ＨＳＰ７０ 在细胞内最主要起分子伴侣功能ꎬ通过

有控制地结合和释放蛋白质ꎬ协助新生肽链的正确

折叠ꎬ参与某些损伤蛋白的降解和蛋白质的跨膜运

输ꎬ但自身不是折叠蛋白质的组成成分ꎮ 目前关于

ＨＳＰ７０ 的分子伴侣作用模式研究最清楚的是大肠杆

菌 ＤｎａＫ(ＨＳＣ７０ 的一种)ꎮ ＤｎａＫ 需要 ＤｎａＪ 和 ＧｒｐＥ
２ 种辅蛋白调节 ＤｎａＫ￣ＡＴＰ / ＡＤＰ 的水解循环ꎮ ＤｎａＪ
是一种 Ｊ 蛋白(Ｊ￣ｄｏｍａｉｎ ｐｒｔｅｉｎｓꎬ比如 ＨＳＰ４０)ꎬ可能

与 ＨＳＰ７０ 对底物的选择性有关[２２]ꎬＤｎａＪ 的 Ｊ 结构

域介导特定蛋白与 ＨＳＰ７０ 结合和相互作用[２３]ꎬ高
等植物如拟南芥中存在 ＤｎａＪ 的同源蛋白ꎮ ＧｒｐＥ 是

原核生物的核苷交换因子(ＮＥＦꎬｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｅｘｃｈａｎｇｅ
ｆａｃｔｏｒꎬ如 ＨＳＰ１１０)ꎬ能打开 ＤｎａＫ ＡＴＰ 酶结构域的 ２
个球形亚功能域之间的的核苷酸结合位点ꎬ加速

ＡＤＰ 解离ꎬ促进 ＡＴＰ 结合和底物多肽释放[２４]ꎮ 但

植物中没有发现其同源蛋白ꎮ Ｘ. Ｚｈｕ 等[２５] 对 ＤｎａＫ
的研究证实了 ＨＳＰ７０ 蛋白 Ｎ￣端 ＡＴＰａｓｅ 结构域和 Ｃ￣

端的功能域对其分子伴侣功能十分重要ꎮ ＤｎａＫ 辅

助新生肽链折叠过程中ꎬＡＴＰ 先结合到 ＤｎａＫ 上ꎬ
ＤｎａＫ 的 ＡＴＰ 酶结构域构象改变并传到多肽结合

区ꎬα￣螺旋盖子打开ꎬ此时 ＤｎａＫ￣ＡＴＰ 对底物蛋白的

亲和力低ꎻ这时游离的 ＤｎａＪ 与新生肽链结合并将多

肽转移到 ＤｎａＫ 的多肽结合区ꎬＡＴＰ 分子水解ꎬα￣螺
旋盖子关闭ꎬＤｎａＫ￣ＡＤＰ 以闭合的状态紧密结合底

物多肽ꎻ随后 ＤｎａＪ 解离ꎬ同时 ＧｒｐＥ 结合到 ＤｎａＫ￣
ＡＤＰ￣多肽复合物上ꎬ促进 ＡＤＰ 释放ꎬＤｎａＫ 的多肽

结合区发生一系列热力运动帮助新生肽链正确折

叠ꎻＡＴＰ 与底物结合ꎬα￣螺旋盖子打开ꎬ完成初步折

叠的底物多肽被释放ꎬＤｎａＫ 回到起始状态ꎬ与其他

未折叠多肽结合进入新的循环[２６￣２７]ꎮ

３　 植物 ＨＳＰ７０ 的研究现状

ＨＳＰ７０ 在植物受到各种非生物胁迫、病原体入

侵时以及植株发育等方面起着重要作用ꎬ近年来国

内外的一些研究证明了植物 ＨＳＰ７０ 的功能ꎮ
３. １　 ＨＳＰ７０ 与非生物胁迫

ＨＳＰ７０ 在植物受到高温、干旱、低温、高盐等非

生物胁迫时可迅速并短时表达ꎬ以减少植物细胞受

到的伤害ꎮ Ｄ. Ｙ. Ｓｕｎｇ 等[２８] 研究发现ꎬ在拟南芥中

胞质 ＨＳＣ７０￣１ 的过表达能有效提高转基因植株的

耐热性ꎮ Ｖ. Ｓｒｉｋａｎｔｈｂａｂｕ 等[２９] 研究表明ꎬ高温胁迫

能够诱导豌豆幼苗 ＨＳＰ７０ 的 ｍＲＮＡ 量增高ꎬ而且直

接高温胁迫的豌豆幼苗比经过热驯化的幼苗积累的

ＨＳＰ７０ 转录物少ꎬ恢复生长也没有热驯化的幼苗快ꎬ
这说明 ＨＳＰ７０ 对提高植物抗热性有一定的作用ꎮ
Ｙ Ｃ Ｑｉ 等[３０] 研究证明水稻线粒体 ＨＳＰ７０ 的过表

达抑制了高温和氧化引起的细胞凋亡ꎬ并且这种抑

制作用是通过维持线粒体膜电位差的稳定和抑制活

性氧的扩散实现的ꎮ 然而ꎬ并不是所有转 ＨＳＰ７０ 的

植物都能提高对热伤害的耐性ꎬＡ. Ｖｉｔａｌｅ 等[３１] 发

现ꎬ将酵母 ＢｉＰ 基因转入烟草ꎬ在高温胁迫后转基因

烟草中的 ＨＳＰ７０ 表达量和 ＢｉＰ 蛋白水平都有提高ꎬ
但是转基因植株的耐热性并没有增强ꎮ

植物的 ＨＳＰ７０ 不但对高温胁迫有响应ꎬ有的还

与冷胁迫有关ꎬ对此国内外均有报道ꎮ Ｊ. Ｖ. Ａｎｄｅｒ￣
ｓｏｎ 等[３２]在菠菜中发现定位于内质网的一个 ＨＳＣ７０
(ＢｉＰ)蛋白在冷胁迫下大量合成ꎬ而且 ＢｉＰ 基因的

ｍＲＮＡ 在高温胁迫和水渍胁迫下并不表达ꎻ但是菠

菜中的一个胞质 ＨＳＣ７０ 蛋白却在冷胁迫和热激处

理时表达均有上调ꎮ 有研究称在玉米中获得一个

ＨＳＰ７０ 基因 ＺｍＨＳＰ７０ꎬ该基因在受到 ４２ ℃热激诱

９０５
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导和 ４ ℃冷胁迫时表达量均有增加ꎬ且在冷胁迫 ４ ｈ
时表达量最大[３３]ꎮ

ＨＳＰ７０ 对干旱胁迫也有一定的抵抗作用ꎬ胡秀

丽等[３４]研究表明ꎬ玉米在受到干旱和高温干旱复合

胁迫时ꎬＨＳＰ７０ 均提高玉米叶片的抗氧化防护能力ꎬ
而且这一过程可能是通过提高干旱高温诱导的抗氧

化防护酶活性实现的ꎮ
ＨＳＰ７０ 参与高盐胁迫的报道目前比较少ꎮ Ｍ.

Ｍｏｎｔｅｒｏ￣Ｂａｒｒｉｅｎｔｏｓ 等[３５] 将哈茨木霉的 ＨＳＰ７０ 基因

转入拟南芥ꎬ有效提高了转基因拟南芥对高盐、高温

等非生物胁迫的耐性ꎮ Ａ. Ｃ. Ｃａｚａｌé 等[３６] 研究拟南

芥过表达 ＨＳＣ￣１ 植株对非生物胁迫的耐性ꎬ试验证

明 ＨＳＣ７０￣１ 的过表达提高了拟南芥植株对高盐、高
钙的耐受力ꎮ Ｘ. Ｃｈｅｎ 等[３７] 研究水稻高盐胁迫引起

的细胞程序凋亡ꎬ发现高盐处理后水稻线粒体 ＨＳＰ７０
表达明显上调ꎬ细胞凋亡减弱ꎬ这暗示了 ＨＳＰ７０ 可能

是细胞程序性凋亡中是一个潜在的调节者ꎮ
３. ２　 ＨＳＰ７０ 和植物的抗病性

ＨＳＰ７０ 与植物抵抗病害关系密切ꎮ Ｈ. Ｋａｎｚａｋｉ
等[３８]将本氏烟草的胞质 ＨＳＰ７０ 沉默ꎬ植株表现矮

小ꎻ在 ＩＮＦ￣１ 蛋白和假单孢杆菌侵染后均无敏感应

答发生ꎻ对假单孢杆菌的非宿主抗性减弱ꎻ与发病机

理相关的蛋白基因转录水平减弱ꎮ 这说明烟草胞质

ＨＳＰ７０ 是 ＩＮＦ￣１ 介导的敏感应答和对假单孢杆菌非

宿主抗性产生的重要组分ꎬ在植物抗病信号传导中

起重要作用ꎮ Ｍ. Ｊ. Ｃｒｏｎｊｅ 等[３９]的研究发现ꎬ在室温

没有 ＨＳＰ７０ / ＨＳＣ７０ 积累的条件下ꎬ用水杨酸处理烟

草原生质体引起细胞凋亡ꎻ但是在对照组通过热激

诱导了 ＨＳＰ７０ 的积累ꎬ水杨酸处理引起的细胞凋亡

则被减弱ꎮ 研究者认为在病原体入侵时ꎬ可通过升

高温度产生 ＨＳＰ７０ 抑制细胞凋亡ꎮ Ｌ. Ｄ. Ｎｏëｌ 等[４０]

认为拟南芥胞质 ＨＳＣ７０ 和核 ＨＳＣ７０ 与 ＳＧＴ１ 的相

互作用能够调控拟南芥的免疫应答ꎬ植株受病菌侵

染后ꎬ拟南芥 ＨＳＣ７０ 的 ２ 个亚型表达均有上调ꎬ缺
失胞质 ＨＳＣ７０ 的植株丧失了对病菌的防御能力ꎮ
但并非所有缺失 ＨＳＰ７０ 的突变体植株对病原体的

抵抗力都会降低ꎬＩ. Ｊｕｎｇｋｕｎｚ 等[４１] 研究发现ꎬ拟南

芥 ＡｔＨｓｐ７０￣１５ 缺失突变体虽然对高温等非生物胁迫

耐性减弱ꎬ但对萝卜花叶病毒 ＴｕＭＶ 的抗性却得以

增强ꎬ这一现象的原因目前还不明确ꎮ
３. ３　 ＨＳＰ７０ 与植物发育

ＨＳＰ７０ 在植物的发育过程中起重要作用ꎬ其表

达同样受植物发育阶段的调控ꎮ Ｐ. Ｈ. Ｓｕ 等[４２￣４３] 的

研究表明ꎬ在发育早期ꎬ敲除胞质 ｃｐＨＳＣ７０ 的拟南

芥突变体无法将蛋白转运到叶绿体ꎬ同时敲除 ｃｐＨ￣
ＳＣ７０ 和与之功能相似的 Ｔｉｃ４０ 对植株来说则是致

死的ꎬ说明胞质 ＨＳＰ７０ 对叶绿体蛋白的转运十分重

要ꎬ并且影响植株的早期发育ꎮ
Ｉ. Ｊｕｎｇｋｕｎｚ 等[１３]发现ꎬ拟南芥 ＡｔＨｓｐ７０￣１５ 缺失

突变体比野生型植株小ꎬ并且叶形发生改变ꎬＡＢＡ
处理下气孔关闭受到影响ꎬ萌发时仍然受 ＡＢＡ 抑

制ꎬ高温下植株大幅死亡ꎬ这些说明 ＡｔＨｓｐ７０￣１５ 在拟

南芥的正常发育和热激反应中起重要作用ꎮ Ａ. Ｃ.
Ｃａｚａｌé 等[３６] 研究了改变分子伴侣 ＨＳＣ７０￣１ 的表达

量对拟南芥发育的影响ꎮ 研究发现ꎬＨＳＣ７０￣１ 的过

表达引起拟南芥生根减少和根分生组织分裂活性降

低ꎬ造成过表达植株株型矮小ꎬ同时遗传学证据表明

ＨＳＣ７０￣１ 参与一部分生理过程ꎬ都说明这个分子伴

侣在拟南芥发育过程中具有必要且特殊的功能ꎮ

４　 展望

近年来ꎬ对植物 ＨＳＰ７０ 的研究尤其植物抗逆领

域受到越来越多的重视ꎮ 目前从多种植物中获得了

ＨＳＰ７０ 的同源基因ꎬ主要起分子伴侣作用ꎬ参与新生

肽链的折叠、损伤蛋白的降解ꎬ还负责某些前体蛋白

向内质网的转运[４４]ꎮ 植物 ＨＳＰ７０ 的表达受高温[２９]、
低温[３２]、高盐[３７] 和干旱[３４] 等非生物胁迫的诱导ꎬ也
受病 原 体 入 侵 的 调 控[４０]ꎬ 同 时 与 植 物 发 育 相

关[１３ꎬ４２￣４３]ꎮ 多数研究证明 ＨＳＰ７０ 的过表达可以提高

植物对高温[２７ꎬ３０] 和病害的耐受性[３９]ꎻ但有些研究则

恰恰相反[４１]ꎮ 只有研究清楚 ＨＳＰ７０ 的诱导机理和功

能ꎬ才能有目的地利用 ＨＳＰ７０ 提高作物抗逆性ꎮ 植

物对逆境胁迫耐受力的提高并不仅是通过 ＨＳＰ７０ 就

可以实现的ꎬ应该结合其他因素ꎬ比如 ＨＳＰ７０ 可能与

哪些因子协同作用影响植物的逆境耐受性等方面进

行综合研究ꎮ 今后可以通过植物蛋白质组学、基因芯

片等方法ꎬ也可以利用定点突变、基因沉默筛选植株

突变体的同时进行互补验证ꎬ更加深入研究 ＨＳＰ７０
基因家族成员的功能ꎬ为植物抗逆研究作出贡献ꎮ
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