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专 题 介 绍

叶绿体小分子量热激蛋白介绍①

郭尚敬  陈 娜  孟庆伟②

(山东农业大学生命科学学院   泰安   271018)

摘要      本文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。叶绿体小分子量热激蛋

白是热激蛋白超家族的成员，具有3个特殊的保守区域；当植物遇到热胁迫时，叶绿体小分子量热激

蛋白能够保护光合系统Ⅱ和类囊体膜；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

关系以及其分子伴侣功能。
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Chloroplast-localized Small Heat Shock Proteins

GUO Shang-Jing    CHEN Na    MENG Qing-Wei②

(College of Life Sciences, Shandong Agricultural University, Taian 271018)

Abstract    This paper summaried current research on chloroplast-localized small heat shock
proteins. Chloroplast-localized small heat shock proteins, members of a super-family of heat
shock proteins, contain three conserved domains, and function in the protection of PSⅡ and
thylakoids during heat stress. Moreover, the relation between heat or chilling tolerance and the
proteins, and their chaperone function were discussed.
Key  words    Chloroplast, Heat shock proteins, Gene family, Chaperone

环境条件如温度、光照、水分胁迫以及

激素平衡等都调控植物的基因表达。目前在

分子水平上研究植物对环境的响应，较多的

是研究植物对高温或热激(heat shock, HS)的

响应。当植物经非致死高温锻炼后可以对致

死高温产生耐性，在这一过程中，植物合成

的热激蛋白(heat shock protein, HSP)起了很重

要的作用(Heckathorn et al., 2002)。人们已

经在真核生物中发现了几类 HSP。根据其分

子量的大小，HSP 被分为 HSP110、HSP90、

HSP70、HSP60 和小分子量 HSP(small heat

shock protein, sHSP)(Linquist and Craig,

1988)。HSP 家族十分复杂，但对植物非常

有用。HSP 的结构十分保守，这意味着功能

的相似性。HSP 在一种生物中的功能可用来

类推其在其他生物中的作用，不同来源的信

息有助于人们理解 HSP 的功能。高等植物中

HSP 以 sHSP 最为丰富。sHSP 由核基因编

码，属于 6 个多基因家族，分别定位于不同

的亚细胞结构，如细胞质、叶绿体、内质

网和线粒体(Vierling et al., 1991)。

逆境条件下植物光合系统的光破坏防御
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机制一直是人们研究的热点之一(李新国等，

2002)。近年来的研究发现，叶绿体小分子

量热激蛋白(chloroplast-locallized small heat

shock protein, CPsHSP)的结构比较特殊，在

植物遇到热胁迫时，它对光合作用机构有保

护作用(Heckathorn et al. ,  2002)。另外，

CPsHSP 还参与植物的低温防御(Sato et al.,

2001)。本文就叶绿体小分子量热激蛋白与植

物的耐热性和耐冷性的关系及其可能的分子

伴侣的功能进行了总结。

1    CPsHSP是sHSP超家族的成员

CPsHSP 是 sHSP 超家族的成员，植物的

sHSP 分子量在 17~28 kD 之间。在植物生长

的适宜温度下检测不到 sHSP 的表达，而在

热 胁 迫 条 件 下 有 一 些 植 物 能 产 生 大 量 的

sHSP。人们已从大豆、拟南芥、大麦和玉

米中克隆出编码 sHSP 的基因。对这些基因

的分析表明，大多数 sHSP基因属于6 个多基

因家族。它们编码的蛋白分别定位于细胞

质、叶绿体、内膜系统和线粒体(Lafayette

et al., 1996)。这样，植物中的 sHSP 组成一

个基因超家族，在细胞的不同位置编码特殊

的 蛋 白 。

CPsHSP最早见于Kloppstech等(1985)的

报道。现在已发现多种 CPsHSP 基因或同类

基因，其分子量约在20~25 kD之间(Glaczins-

ki and Kloppstech, 1988; Vierling, 1991; Wa-

ters and Vierling, 1999)。  CPsHSP 由核基因

编码合成它的前体，然后转运至叶绿体加

工成熟。不同植物中编码 CPsHSP 基因的

数目不同，例如在拟南芥中 CPsHSP 由单

基因编码，而在大豆和豌豆中由一个小基因

家族编码。

2    CPsHSP的结构

与 HSP70 的高保守性相比，sHSP 的序

列保守性较低(Lindquist and Craig, 1988)，不

仅不同种的生物之间，而且在同种生物不同

家族之间也是如此。但是 sHSP 有相当保守

的 C 端。通过比较不同种生物不同家族的

sHSP 发现了 2 个保守区。保守区 1 的长度为

27 个氨基酸，有 9 个相同的氨基酸，7 个保

守的氨基酸。保守区 2 的长度为 29 个氨基

酸，含 9 个相同氨基酸和 8 个保守的氨基酸。

包含这2 个保守区的77个氨基酸的区域可能

有相对保守的结构。亲水性分析表明，在所

有的 sHSP 中，保守区 1 和保守区 2 之间的非

保守区是一个高度亲水的区域( V i e r l i n g ,

1991)。

Vierling(1986)最先描述了 CPsHSP 的结

构 。 与 其 他 小 分 子 量 热 激 蛋 白 一 样 ，

CPsHSP 也有 2 个同源保守区，特殊之处是

CPsHSP 还有保守区 3。保守区 3 富含甲硫氨

酸(Met )及两性α- 螺旋。豌豆、大豆、玉

米、拟南芥和矮牵牛的蛋白中这个螺旋的亲

水侧面氨基酸残基 100% 同源，在亲水侧面，

6 个位置中的 4 个有不变的 Met 残基，这个

特别保守的区域无疑对叶绿体的功能起很关

键的作用。对不同植物的 CPsHSP 进行比较

发现，其 N 端有 40~50 个残基没有同源性，

这个区域与多肽向叶绿体转运的功能有关

(Vierling, 1991)。

在衣藻细胞类囊体膜上分离出核基因编

码的sHSP22蛋白可能是一个结构更为特殊的

CPsHSP。与其他核基因编码的 CPsHSP 不

同，它有 C 端的保守区，但没有 N 端的转

运肽段，这表明衣藻的小分子量热激蛋白功

能可能与高等植物叶绿体 s H S P 有所不同

(Waters and Vierling, 1999)。

3    CPsHSP与植物的耐热性

热胁迫是造成植物伤害的主要原因之

一。高温胁迫导致植物生长缓慢，光合效率

下降，发生光抑制。植物经热锻炼后可以增

加对高温的耐性，叶绿体小分子量热激蛋白
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在此过程中起了重要作用 ( W a t e r s  a n d

Vierling, 1999; Knight and Ackerly, 2001; Wang

and Luthe, 2003)。人们研究发现 CPsHSP 是

质体中含量最丰富的热激蛋白。植物和藻类

中，CPsHSP 在进化上高度保守(Vierling,

1991; W aters et al., 1996); 热胁迫条件下，

CPsHSP的生成可以减轻光系统Ⅱ(PSⅡ)的光

抑制(Schuster et al., 1998); 同种植物的不同

基因型中，其耐热性与 CPsHSP 的水平有关

(Downs et al., 1998; Preczewski et al., 2000)。

植物遭受热胁迫时，CPsHSP 可以保护

光合电子传递链(Heckathorn et al.,  1998;

Downs et al., 1999a, 1999b)。番茄离体实验

证实，高温条件下 CPsHSP 可以保护 PS Ⅱ的

电子传递以及放氧复合体(oxygen evolution

complex, OEC)(Downs et al., 1999a)，由于光

系统Ⅰ(PSⅠ)对温度变化表现得相对稳定(李

新国, 2002)，说明 CPsHSP 主要保护 PS Ⅱ，

而 PS Ⅰ受 CPsHSP 影响较小。对耐热性不同

的同种生物中的 sHSP 进行表达，研究结果

表明OEC是光合电子传递中最易受高温影响

的组分(Havaux, 1993; Heckathorn et al., 1998;

Heckathorn et al., 2002)。Heckathorn 等

(2002)对禾本科植物翦股颖2种不同基因型的

植株研究表明，当受到热胁迫时，热敏感基

因型的植株中的D1蛋白比OEC更容易受到伤

害，而耐热基因型的植株中则检测不到对D1

蛋白的净损伤。在热胁迫条件下，耐热基因

型植株的 CPsHSP 含量高于热敏感型植株，

说明大量CPsHSP的产生与PSⅡ耐热性的提

高，特别是与 OEC 的热稳定性有关，但其

对 D1 蛋白影响不大，CPsHSP 对 OEC的保护

作用可能减缓了高温对 D1 蛋白的伤害。

热胁迫时植物的 CPsHSP 可以保护类囊

体膜，至少有一种 CPsHSP 位于类囊体膜上

(Kloppstech et al., 1985; Török et al., 2001)。

Török等(2001)的研究表明，蓝细菌中的sHSP

在热激时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。Tsvetkova 等(2002)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。它结合于膜脂双分子层的磷脂头部，对

疏水区也有影响。Tsvetkova 等认为在高温

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。其他的研究结果也支

持sHSP稳定类囊体膜的观点(Glaczinski and

Kloppstech, 1988; Haslbeck et al., 1999)。上

述研究结果表明，在逆境条件下有一个或多

个CPsHSPs保护PSⅡ的电子传递链以及类囊

体膜，从而提高植物对胁迫的耐性。

人们通过转基因研究植物 CPsHSP 与热

胁迫反应的关系。烟草中过量表达 CPsHSPs

可以增加 PS Ⅱ在热胁迫时的稳定性(Miyao-

Tokutomi et al., 1998)，对转入 sHSP 基因的

蓝细菌的研究也得到同样的结果(Nakamoto et

al., 2000)，而缺少sHSP的蓝细菌突变体其氧

的释放以及类囊体膜的稳定性有所降低(Lee et

al., 1998, 2000b；Török et al., 2001)。而在

拟南芥中过量表达CPsHSP对PSⅡ的热稳定

性没有影响(Prandl et al., 1995; Härndahl et al.,

1999)。因此，没有完全充分的证据表明转

基因植物中过量表达CPsHSP可以保护PSⅡ。

拟 南 芥 是 一 种 对 热 特 别 敏 感 的 植 物 ， 而

CPsHSP 可以保护PSⅡ的植物都是耐热型的

植物，如 C4 草类(Heckathorn et al., 1996)，

番茄(Heckathorn et al., 1998, 1999; Downs et

al., 1999b)，烟草(Miyao-Tokutomi et al.,

1998)。这意味着起源于热带的植物在热胁迫

时可以产生大量的 CPsHSP 以保护 PS Ⅱ，而

热敏感的植物类型可能在热胁迫时不能产生

足够的 CPsHSP。Härndahl 和 Sundby(2001)

在豌豆离体实验中加入 CPsHSP 后并没有发

现对 PS Ⅱ的保护作用，Heckathorn 等(1998)

对 番 茄 的 研 究 也 得 到 同 样 的 结 果 ， 这 对

CPsHSP 在胁迫时能否保护 PS Ⅱ提出了疑
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问。但是 Härndahl 和 Sundby(2001)的研究是

在 20 ℃条件下测定的。Heckathorn 等(1998)

认为，只有在高温(47 ℃)下 sHSP 才对 PS Ⅱ

有保护作用，而在25 ℃条件下 sHSP 对PSⅡ

没有保护作用。

4   CPsHSP与植物的耐冷性

当热带或亚热带起源的一些植物，如玉

米、黄瓜、番茄和水稻等，遇到低温(0~10

℃)时，往往会产生低温伤害，即冷害。冷

害的主要特征表现在光合效率降低、感病率

增加、活力下降、失水、离子和可溶性物

质渗漏率增加以及内部和外部褐变等。冷害

的表征与生物种类有关，当然也与环境条件

如光照、湿度和温度有关(Heckathorn et al.,

1998)。

对植物进行热激预处理可以提高植物组

织的耐低温的能力。Collins 等(1993)研究发

现，热激后豌豆下胚轴在 2.5 ℃条件下生长

9 天受到的冷害比未经热激处理的对照轻。

Collins 等(1995)对绿豆下胚轴的研究发现，

热激可以诱导耐冷性增加并合成特异热激蛋

白 HSP79 和 HSP70，并认为热激诱导产生的

HSP 低温时保留在绿豆下胚轴中，从而在某

种 程 度 上 增 加 了 下 胚 轴 组 织 的 抗 冷 性 。

Sabehat等(1996)将番茄果实热激后在低温(2

℃)下处理，发现热激可以提高果实的抗冷

性，其影响效果达 21 天。利用染色、放射

性标记以及免疫杂交的方法研究表明，热激

产生的HSP70、HSP18.1和HSP23存在于低温

处理的果实中。Sabehat 等(1998)克隆了 2 个

热激诱导的番茄 s H S P 基因 t o m 6 6 H 和

tom111，并分析了它们在低温下的表达，发

现高温可以诱导这 2 个基因的表达。热激的

果实转入低温后，基因的表达量先降低后又

被诱导，据此指出低温下 sHSP 的表达可以

减轻低温危害。Tom111 属于 CPsHSP 家族，

这能否表明 CPsHSP 与减轻低温伤害密切相

关，尚需更多的证据。刘箭和庄野真理子

(2001)研究发现低温能够诱导线粒体sHSP在

叶片中表达，然而仍然不能证明叶绿体小分

子量热激蛋白是否也受低温诱导。Tsvetko-

va等(2002)研究发现sHSP在低温条件下能够

提高膜脂的流动性， sHSP与膜的相互作用可

以维持膜的完整性，这可能是 sHSP 对冷害

的保护机制之一。

在 强 光 引 起 光 抑 制 和 光 氧 化 胁 迫 时

CPsHSPs 可以保护 PS Ⅱ。植物叶绿体是产

生活性氧的主要细胞器，因此 CPsHSPs可能

对光氧化胁迫造成的伤害有防御作用。对番

茄幼苗热激处理，叶绿体的 sHSP 组成型表

达可以减轻光氧化伤害(Miyao-Tokutomi et

al., 1998)。Lee等(2000a)利用H2O2处理水稻

幼苗诱导叶绿体 s H S P 的合成，他们认为

H2O2 是诱导该基因表达的信号。

5    CPsHSP的分子伴侣功能

CPsHSP 可以提高植物对逆境的耐性，

原因是其具有分子伴侣活性，可以帮助蛋白

正确折叠及修复。分子伴侣是一类辅助蛋白

分子，主要参与生物体内新生肽的运输、折

叠、组装、定位以及变性蛋白的复性和降

解。分子伴侣通过控制底物的结合与释放来

协助目标蛋白的折叠与组装以及向亚细胞器

的运输，或结合并稳定目标蛋白质的不稳定

构型，但分子伴侣本身不参与到目标蛋白的

最终结构中。HSP70、HSP60 和 HSP90 是热

激 蛋 白 中 研 究 较 多 、 较 早 的 分 子 伴 侣

(Hendrick and Hartl, 1993)。

Landary等(1994)研究发现, 在哺乳动物中

sHSP与肌动蛋白细胞骨架相互作用以保护细

胞结构。sHSP提供蛋白质变性亚基的结合表

面 ， 减 少 其 自 由 碰 撞 ， 抑 制 蛋 白 质 凝 聚

(Jakob et al., 1993; Ito et al., 2003)。植物中

有关sHSP保护蛋白和抑制热凝聚的作用最早

由 Jinn等(1989)提出，在 55 ℃时有50%豌豆
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蛋白受到保护而没有凝聚。Lee等(1995)提纯

了植物细胞质Ⅰ类和Ⅱ类sHSP并证实它们在

体外有分子伴侣活性。后来又有一些研究支

持 sHSP 具有分子伴侣活性的观点(Haslbeck

et al., 1999; Stromer et al., 2003; Friedrich et

al., 2004)。例如 HSP26 是一个受温度调节的

分子伴侣，它可以形成大的寡聚复合体，在

热激温度下其 24 聚体解离(Haslbeck et al.,

1999)。对不同温度下分子伴侣的功能进行分

析表明，HSP26 复合体热激时的解离是其具

有分子伴侣活性的前提。 HSP26和蛋白质结

合产生大的球状复合物，在这个复合物中一

个底物单体结合一个 HSP26 二聚体。大的贮

藏形式的 HSP26 依赖温度解离成小的、有活

性的形式，又可重新连接形成大的分子伴侣-

底物复合物，代表了分子伴侣功能活化的新

机理。对 Synechocystis HSP17 的研究(Török

et al., 2001)表明， 热胁迫时HSP17可以降低

膜的流动性，稳定膜的结构，并且结合变性

蛋白，在分子伴侣介导的再折叠中起作用。

另外 sHSP 还能和膜脂相互作用，Tsvetkova

(2002)称它为膜脂的分子伴侣。

Heckathorn 等(1998,  1999)研究发现

CPsHSP 在热胁迫时可以与其他蛋白相互作

用。分别在热处理前和处理后的离体叶绿体

中加入纯化的 CPsHSP，可在热胁迫时保护

OEC 免于热变性，但是它并不能和已经热变

性的蛋白相互作用。和其他 HSP 家族的分子

伴侣作用相比，植物和哺乳动物的 sHSP 每

一个寡聚蛋白复合体可以结合几种辅助蛋

白，结合和释放亚基不需要 ATP 的结合及水

解(Jakob et al., 1993)。sHSP 复合体中释放

亚基效率很低，表明 sHSP 复合体的功能是

作为非折叠蛋白的库。在 HSP70 的协作和依

赖 ATP 的条件下，sHSP 结合的蛋白可以重

新折叠恢复原来的状态(Ehrnsperger et al.,

1997; Stromer et al., 2003)。

6    展望

对植物 CPsHSP 的结构和生物功能的研

究才刚刚开始，在很多的领域还需进一步的

研究。植物在热激时有CPsHSP生成并且被认

为对耐热性特别重要，而低温胁迫时 CPsHSP

对植物光合机构的保护作用，热激和冷害以

及其他胁迫的作用及机理的研究相对较少。

在植物体内 CPsHSP 是否真的具有分子

伴侣的功能？如果有，在植物遭受逆境胁迫

时起什么作用？利用sHSP突变体以及转基因

植物研究活体内sHSP的功能的报道很少，即

使离体实验，也很难说明所有的 sHSP 都具

有 分 子 伴 侣 的 作 用 。 此 外 ， 有 资 料 显 示

CPsHSP 定位于类囊体膜上(Glaczinski and

Kloppstech, 1988; Török et al., 2001)，那么

在基质中是否有 CPsHSP？如果有，哪些在

膜上，哪些在基质中？有研究认为细胞质的

sHSP在细胞核质膜之间运动(Wollgiehn et al.,

1994)，那么叶绿体的 sHSP 是否也遵循同样

的运动规律？近年来对HSP的基因及表达的

研究表明，HSP 分子量的多样性是由基因的

多样性决定的，因此深入到基因水平的研究

对认识 HSP 的生物学意义是有益的。不同类

型植物中 CPsHSP 的基因分离、表达、转化

和功能分析有助于揭示 HSP 的作用机制。

目前，我们实验室已经分离到甜椒的

一种 CPsHSP 基因的全长 cDNA(GenBank

登录号为 AY224603)，并将其正义和反义

表达载体成功地转入了烟草中，现正在做

进 一 步 的 研究。

李新国,  段伟,  孟庆伟,  邹琦 (2002) PSI 的低温光抑

制.  植物生理学通讯,  38: 375-381

刘箭,  庄野真理子 (2001) 番茄线粒体和内质网小分

子量热激蛋白的分子克隆.  植物学报,  43: 138-145
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