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叶绿体小分子量热激蛋白与植物

光系统保护研究进展
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摘要：对叶绿体小分子量热激蛋白的研究进行了简要的回顾和总结。详细介绍了植物遇到冷、热

胁迫时，叶绿体小分子量热激蛋白对光合系统的保护；初步分析了叶绿体小分子量热激蛋白与植物

的耐热性和耐冷性关系及其潜在的作用方式。
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　　低温是我国北方地区甜椒、黄瓜等冷敏感植物
冬春育苗和日光温室等保护地生产中的主要障碍因

素。在冬春保护地生产中，低温危害发生频率较高，
恢复期较长，对作物生长和产量影响很大。因此，研
究植物的抗冷机制，通过现代分子生物学手段提高
其抗冷性，对于指导喜温蔬菜抗逆栽培和育种具有
重要的理论和实践意义。
热激蛋白（ｈｅａｔ　ｓｈｏｃｋ　ｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＨＳＰ）是一类在

生物体受高温、盐渍、干旱、饥饿、重金属离子等环境
胁迫刺激后大量表达的蛋白，是生物对逆境胁迫短
期适应的必需响应因子，对减轻逆境胁迫引起的伤
害有较大作用。有机体在受到逆境胁迫后，体内大
部分蛋白质和ｍＲＮＡ的合成受到抑制，同时体内迅
速合成一些变性蛋白，热激蛋白作为一种分子伴侣

可以与变性蛋白有效结合，编码热激蛋白的基因称
为热激基因。早在２０世纪９０年代，科学家已证明
热激基因广泛存在于其他生物中，而且热激基因编
码的相应热激蛋白在几乎所有的活细胞中都起着重

要的作用。小分子量热激蛋白（ｓＨＳＰ）是植物中最
重要的一类热激蛋白，高等植物中至少有５种多基
因家族编码此类蛋白，其广泛分布于细胞质、线粒
体、叶绿体等组织中，目前研究表明，ｓＨＳＰ在植物
体响应逆境胁迫中起到重要作用。

１　ｓＨＳＰ对植物的低温保护作用

近年来，热处理诱导植物抗冷性的研究已逐渐
成为人们关注的焦点。低温诱导合成的某些蛋白可
能与热激处理诱导产生的蛋白相互作用，试验证实，
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冷驯化和热激诱导下植物体内合成蛋白质的功能显

著不同，但测序结果却证实两类蛋白的序列有较高
的同源性。蛋白质印迹法分析发现冷激的大豆、菠
菜和玉米体内积累了大量分子量不同的 ＨＳＰ，在冷
激处理后的大豆中编码２７ｋＤ　ＨＳＰ的ｍＲＮＡ含量
显著提高，且菠菜冷驯化过程中积累的７９ｋＤ蛋白
质与 ＨＳＰ同源性高达９０％。
在提高植物低温抗性的过程中，人们发现 ＨＳＰ

对处于低温胁迫下的植物具有特殊的保护作用。

ＨＳＰ是高温诱导蛋白，具有分子伴侣作用，在高温
胁迫条件下对植物有保护作用［１－２］。后来发现 ＨＳＰ
对处于低温胁迫下的植物也具有保护作用，如对豌
豆和绿豆下胚轴具有低温保护作用［３－４］。也有研究
表明，ＨＳＰ能够延长番茄果实在低温条件下的保鲜
时间［５－６］。将细胞质ｓＨＳＰ 基因在大肠杆菌中表
达，增强了大肠杆菌细胞在低温（４℃）逆境条件下
的细胞活性［７－８］。低温处理后，转叶绿体ｓＨＳＰ 基
因番茄的冷害症状轻于未转基因的番茄；转基因番
茄细胞电解质外渗较少、花青素和 ＭＤＡ积累量较
低；净光合速率和叶绿体含量高于未转基因的番茄，
表明叶绿体ｓＨＳＰ基因可以提高植物的抗冷性［９］。

２　ｓＨＳＰ对植物光系统的保护作用

低温对喜温植物的危害是多方面的，而对光合
机构的影响尤为重要。当植物遇到低温胁迫时，由
于其碳同化能力下降而对光能的利用减少，即使在
中等光强甚至弱光下也会出现激发能过剩，从而导
致植物发生光抑制、光氧化破坏。低温与强光胁迫
会引起光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）反应中心Ｄ１蛋白的降解，
而光系统Ⅰ（ＰＳⅠ）在低温弱光胁迫下易发生光氧
化破坏［１０－１２］。近年来的研究表明，ＰＳⅠ对低温弱光
比ＰＳⅡ更敏感［１１－１６］。我们的研究表明，与失活的

ＰＳⅡ反应中心能在较短时间内恢复不同，低温弱光
胁迫后ＰＳⅠ往往需要较长时间才能恢复功能［１２］。
低温胁迫下植物发生光抑制被认为主要是由于低温

降低了碳同化过程中的酶活性，从而降低了光合能
量利用［１７］。同时，低温导致冷敏感植物ＣＯ２ 同化能
力下降，光下还原力（ＮＡＤＰＨ）不能被及时利用，Ｏ２
在ＰＳⅠ的受体则被还原为Ｏ－·

２ ，活性氧产生，而活性
氧则会攻击电子受体，从而启动ＰｓａＢ基因编码蛋
白降解，ＰＳⅠ功能丧失［１５，１８］。另外，有研究者认为，
低温条件下植物膜系统是最先受到伤害的部位［１９］，
而植物生物膜完整性的破坏及膜脂组成的改变与活

性氧的产生有很大关系，与低温弱光条件下ＰＳⅠ光
抑制密切相关［２０］。

在逆境条件下，ＨＳＰ保护ＰＳⅡ的电子传递链
也可以保护类囊体膜，从而提高植物对胁迫的耐性。
番茄离体试验证实，高温条件下，叶绿体ｓＨＳＰ可以
保护ＰＳⅡ的电子传递［２１］。将ｓＨＳＰ在耐热性不同
的植物基因型中进行超表达研究表明，ｓＨＳＰ作为
分子伴侣可有效结合光合电子传递中最易受高温影

响的组分。Ｔｒｋ等［２２］研究表明，在热激时蓝细菌

ｓＨＳＰ可以和其他分子伴侣一起结合变性的蛋白，
并使之进一步折叠，也可以与膜脂结合以稳定类囊
体膜。

３　ｓＨＳＰ维持植物膜脂稳定性

前人的研究表明，ＨＳＰ对植物的保护作用主要
通过２种方式降低活性氧的伤害程度：一是做为分
子伴侣维持蛋白质的稳定性［１］，二是维持膜脂的稳
定性［２１］。Ｔｓｖｅｔｋｏｖａ则指出，ｓＨＳＰ可以调节膜脂
的多态性，稳定膜的液晶相，并且增加液体相分子排
列的有序性；同时ｓＨＳＰ结合于膜脂双分子层的磷
脂头部，并且对疏水区也有影响。他认为在高温下

ｓＨＳＰ和膜的相互作用可以降低膜的流动性，保护
膜的完整性［２３］。在高温处理时，向离体的类囊体膜
添加外源叶绿体 ＨＳＰ２１可提高ＰＳⅡ电子传递效
率［２２－２６］，说明在温度逆境条件下叶绿体ｓＨＳＰ对光
合系统有一定的保护作用。Ｇｕｏ等将甜椒叶绿体

ｓＨＳＰ基因转入烟草，对转基因烟草Ｐ７００的测定表
明，叶绿体小分子量蛋白的表达减轻低温弱光条件
下ＰＳⅠ的光抑制［１０－１３］。但叶绿体ｓＨＳＰ减轻ＰＳⅠ
的光抑制的机制是通过保护ＰＳⅠ电子传递链的蛋
白以减轻光氧化伤害的程度，还是通过保护类囊体
膜从而增加膜脂的稳定性尚不清楚。
高温条件下大多 ＨＳＰ参与蛋白质的保护，而在

低温条件下 ＨＳＰ参与维持膜脂稳定性的基因仅有

Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ　ＨＳＰ１７［２３］。尽管人们已经克隆了叶
绿体ｓＨＳＰ基因，并且研究了高温条件下对光系统
的保护作用。但是，针对叶绿体ｓＨＳＰ对光合机构
的研究仅限于转基因植株经低温胁迫后光合参数和

荧光参数表象的分析。而以前的研究表明，ＰＳⅠ的
光抑制在很大程度上都是由活性氧的伤害引起的，
尤其是对ＰＳⅠ反应中心组分ｐｓａＢ蛋白的伤害。低
温条件下，ＨＳＰ对光合机构的保护是通过何种方式
进行的，其具体保护机制的研究对于提高植物的低
温抗性具有十分重要的理论意义和实践价值。

４　展望

植物中某些热激蛋白的表达具有组织和发育的
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特异性。在具有转录活性的大部分植物组织中都有
热激蛋白的表达，热激基因的转录和热激蛋白的合
成在所有营养组织中都会发生，包括半成熟的种子、
吸涨种子的糊粉层和发芽的胚胎。截至目前，在植
物胚胎发育早期的前鱼雷期和花粉萌发期仍未检测

到热激蛋白的表达，胚胎发育早期能检测到有明显
数量的热激蛋白，在成熟的胚胎中已经检测出编码
处于翻译活性状态的热激蛋白的 ｍＲＮＡ。低分子
量热激蛋白不仅存在于胚胎发生早期，而且其第Ⅰ
类家族成员在豌豆和小麦种子中特异表达，此家族
第Ⅱ类成员在未受高温刺激的玉米和百合的大孢子
发生阶段也特异表达。豌豆种子发育过程中，细胞
质Ⅰ、Ⅱ类ｓＨＳＰ的表达受发育调控，而且在干种子
中也检测到此类蛋白的表达［２］。在小麦胚中也检测
到发育依赖的热激蛋白，其功能可能与种子耐脱水
性、胚发育、休眠、萌发、耐热性、寿命形成及维持都
有密切关系［２７］。
甜椒为双子叶植物，利用农杆菌介导法进行基

因转化，国内外已有成功的报道［２８］。聊城大学植物
环境生理学实验室也建立了完善的甜椒再生体系。
因此，实验室小分子量热激蛋白课题组将利用自己
克隆的ＣＰｓＨＳＰ２６基因，构建正义和反义的表达载
体转化甜椒，研究叶绿体ｓＨＳＰ与喜温植物甜椒低
温抗性、ＰＳⅠ光抑制之间的关系，阐明叶绿体ｓＨＳＰ
与ＰＳⅠ光抑制之间的作用机制，并获得转叶绿体

ｓＨＳＰ基因甜椒种质新材料。热激蛋白的表达受到
热激因子的调控。外界因素影响热激因子与热激元
件的结合，然后调控热激蛋白的表达。能诱导热激
蛋白基因表达的外界因子主要有温度、光照、理化因
素、机械损伤等。然而，这些逆境条件对热激蛋白基
因表达的诱导是否具有普遍性，或者对于某种植物
的某种热激蛋白来说，有哪些逆境可以诱导该蛋白
的产生，逆境条件下热激蛋白产生的时间以及产生
量的多少，都有待进一步研究。
热激蛋白的产生受到热激时间的影响。在热激

后对植物材料进行恢复发现，随着恢复时间的增加
热激蛋白的表达量逐渐减少，几个小时后就检测不
到其表达，然而这种现象的普遍性有待进一步验证。
热激蛋白基因在生物体不同部位或不同生物体中表

达的影响因素（乙醇、砷、重金属、氨基酸类似物等）
有待进一步验证。热胁迫过程中，植物的超微结构
会发生改变，核仁、质膜、液泡膜、线粒体、叶绿体等
结构遭到破坏，而经热锻炼后的细胞结构基本正常，
这些是否是热激蛋白在起作用，具体是哪种热激蛋
白起的作用，有待进一步研究。目前高温逆境条件

下热激蛋白基因的表达与光合作用的关系的研究有

很大进展，但是对低温、干旱等逆境条件下ｓＨＳＰ是
否可以保护光系统研究较少。用常规的方法热激使
植物产生热激蛋白，然后进行低温或者干旱等逆境
处理，往往造成逆境交叉伤害，很难说明是否是

ＨＳＰ尤其是ｓＨＳＰ在起作用。
目前对植物中ｓＨＳＰ作用方式的研究亟待进一

步深入，如ｓＨＳＰ究竟在植物响应高温胁迫下起何
种作用；ｓＨＳＰ在正常生长植物中的表达作用模式
及其响应逆境胁迫的分子通路等等。近年来，分子
生物学研究技术的进步也为研究ｓＨＳＰ的功能提供
了方便，人们对在无热激的情况下ｓＨＳＰ参与细胞
过程的研究，可以为了解ｓＨＳＰ在高温诱导下的作
用方式提供很好的借鉴。由于ｓＨＳＰ在不同物种间
具有高度的进化保守性，因此，在其他生物中ｓＨＳＰ
的研究工作同样可以给人们提供有益的启示。
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