
 

DOI: 10.11829/j.issn.1001-0629.2020-0097

罗玲，许肖恒，杨康，李州，张新全. 非生物胁迫下植物衰老和热激蛋白响应. 草业科学, 2020, 37(11): 2320-2333.
LUO L,  XU X  H,  YANG K,  LI Z,  ZHANG X  Q.  Senescence and heat shock protein in plants in response to abiotic stress.  Pratacultural
Science, 2020, 37(11): 2320-2333.

 

非生物胁迫下植物衰老和热激蛋白响应

罗  玲，许肖恒，杨  康，李  州，张新全

（四川农业大学动物科技学院，四川 成都 611130）

摘要：非生物胁迫下植物细胞会提前启动衰老 (senescence) 程序以逃避胁迫，表现为叶绿素加速降解、光合作用减

缓、蛋白质降解和活性氧增多等，进而导致植物早熟减产、品质下降。本文回顾了非生物胁迫下植物衰老过程中生

理生化变化及热激蛋白 (heat shock proteins, HSPs) 响应，指出衰老表现为生理和分子方面的典型应激反应，同时受到

激素及衰老响应基因的调节。HSPs 作为分子伴侣协助蛋白质正确的折叠或组装，防止蛋白质不可逆聚集，参与蛋白

跨膜运输及靶蛋白降解等多种生物功能，以维持细胞在不良发育条件下的稳态。本文为进一步研究植物非生物胁迫

耐受性提供重要参考。
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Senescence and heat shock protein in plants in response to abiotic stress
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(College of Animal Science and Technology, Sichuan Agricultural University, Chengdu 611130, Sichuan, China)

Abstract:  During  abiotic  stress,  senescence  may  occur  in  plant  cells  in  order  to  avoid  stress,  which  is  manifested  in
accelerated  chlorophyll  degradation,  decelerated  photosynthesis,  protein  degradation,  and  increased  concentrations  of
reactive  oxygen  species,  which  leads  to  premature  plant  growth  and  reduces  yield  and  quality.  Abiotic  stress-induced
senescence  manifests  in  typical  physiological  and  molecular  stress  responses  which  are  regulated  by  hormones  and
senescence  response  genes.  Almost  all  stresses  induce  production  of  heat  shock  proteins  (HSPs),  whose  transcription  is
regulated  by  heat  shock  factors.  HSPs  are  molecular  chaperones  that  assist  in  the  correct  folding  or  assembly  of  proteins,
prevent  irreversible  protein  aggregation,  and  participate  in  protein  transmembrane  transport  and  target  protein  degradation
and  other  biological  functions  to  maintain  cell  stability  under  poor  developmental  conditions.  This  article  reviews  the
physiological  and  biochemical  changes  in  plant  senescence  and  HSP  responses  under  abiotic  stress  so  as  to  provide  a
reference for further research on plant abiotic stress tolerance.
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植物生长发育常常受到土壤高盐度、干旱和极

端温度等各种不利非生物胁迫因素的影响
[1]
。研究

表明，非生物胁迫引起植物体内许多生理、生化和

分子反应，进而影响植物产量和品质
[2]
。此外，遭受

非生物胁迫的植物一般更容易受到病原、昆虫、

杂草等生物胁迫的侵袭，极大地降低植物的生产能

力
[3]
。植株衰老是一种高度有序的过程，在植株发

育后期由外部环境和内部遗传因素共同控制，是植

物细胞程序化死亡 (programmed cell death, PCD)的
一种

[4-5]
。在植物生长过程中，不利的非生物胁迫因

素往往会提前启动叶片的衰老导致植物早熟减产、

品质下降
[6]
。植物为适应恶劣的环境会加速衰老过

程 (应激诱导衰老)，与植物在最适条件下表现出的

自然衰老特征一致，发生典型应激反应的生理和分

子现象
[7]
。研究表明所有的应激反应几乎都可以诱

导产生热激蛋白 (heat shock proteins, HSPs)，它的转

录受热应激转录因子 (heat shock factors, HSFs)的调

控
[8]
。热激蛋白可以以分子伴侣的身份协助蛋白质

进行正确的组装或折叠，以阻止蛋白质出现不可逆

聚集等，进而维持细胞在各种不良发育条件下的稳

态
[9]
。在调控上，热激蛋白参与靶蛋白的降解和蛋

白跨膜运输过程等多种生物功能
[10]

。研究表明，热

激蛋白在高温、干旱、过氧化及重金属等非生物逆

境下均能大量表达
[11]

。HSPs作为分子伴侣在保护

植物免受胁迫和细胞内稳态重建方面发挥着关键

作用
[12]

。牧草和草坪草作为植物中的一大类，在畜

牧业发展、园林绿化和环境保护中具有非常重要的

作用。为此，对非生物胁迫下牧草和草坪草等植物

的衰老变化和热激蛋白响应进行综述，旨在为进一

步研究植物非生物胁迫耐受性提供参考。

1    非生物胁迫加速植物衰老

加速植株衰老和叶片脱落是植物逃避胁迫的主

要策略之一，植物通过减少冠层大小来应对环境压

力
[13]

。衰老过程中，植物将营养物质从源组织循环

到生殖器官，这一循环过程由调节生理、生化和分

子机制的复杂网络控制
[14]

。

1.1    衰老与光合作用

叶绿素存在于所有可以进行光合作用的生物体

内。大多数情况下，植物体内叶绿素含量的多少可

以衡量其生命的旺盛程度，一般情况下植物叶片中

叶绿素含量越多，说明植物生命越旺盛，反之亦然。

叶片衰老最显著、最初步的现象就是叶片黄化，主

要原因是叶片衰老时叶绿素的降解先于类胡萝卜

素
[15]

。植物体内全部叶绿素均以叶绿素–蛋白质复

合物的形式存在于类囊体膜上，伴随着植物叶片的

衰老，叶绿素降解酶活性大大增强，越来越多的叶

绿素–蛋白质复合物被破坏，从而导致植物叶绿素

含量降低。Graham等
[16]

指出，衰老过程中植物叶绿

素降解速度明显大于合成速度，同时出现 RNA大

量水解、蛋白质迅速丧失、叶片黄化等特征，一些和

光合作用过程相关的基因调控能力也会明显衰退。

Giles等 [17]
研究认为，衰老叶片的光合作用能力降

低与叶绿体结构的紊乱有关，光合作用速率下降的

重要原因是叶绿体结构被破坏。植物衰老也会导致

根系吸水能力减弱，使得养分和水分转移能力降低

而使植物不能维持正常的生命代谢，随着胁迫加

深，光合作用能力也将进一步下降
[18]

。弱光会加速

拟南芥 (Arabidopsis thaliana)叶片的衰老过程
[19]

。干

旱胁迫下，复活草 (Sporobolus stapfianus)叶片中叶

绿素、类胡萝卜素和脂质含量都有所下降，衰老

加快。

1.2    衰老与蛋白质含量

蛋白质是生物体的重要组成成分，蛋白质降

解是植物衰老的基本特征之一。Feller和 Keist[20] 指
出，叶绿体蛋白质的降解发生在衰老早期阶段，且

叶绿素降解的过程与叶绿体蛋白质降解的途径部

分相关。随着植物衰老，蛋白质合成速度下降，降解速

度加快，从而导致体内蛋白质含量降低。Ray和
Choudhuri等 [21]

研究指出，伴随着叶片衰老加剧，蛋

白水解酶活力逐渐增加，使体内可溶性蛋白降解加

快。Wilson等 [22]
研究认为，白三叶 (Trifolium repens)

叶片衰老过程中叶绿体的超微结构会发生显著变

化，且在植物衰老后期叶绿体蛋白丰度会出现明显

下降。Matile和 Winkenbach等 [23]
研究认为，在正常

条件下牵牛花 (Ipomoea purpurea)体内的蛋白水解酶

和底物各自分布在不同的区间，但当进入衰老状态

时，蛋白水解酶会逐渐释放到细胞质中，从而加快

蛋白质降解。一旦植物叶片进入衰老进程，蛋白质

合成速度减缓，蛋白质水解酶活性上升，且蛋白质

水解酶与底物在细胞空间内出现相互接近的现象，

这三者共同影响了植物体内蛋白质的含量
[24]

。宋松
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泉等
[25]

对水稻 (Oryza sativa)叶片进行的离体试验

表明，随着水稻离体叶片衰老程度的加深，叶片中

内肽酶和氨肽酶的活性呈显著增加的趋势，这一现

象促使蛋白水解作用加强，因而降低了叶片中可溶

性蛋白质含量。也有研究认为，叶片衰老时体内泛

素相关基因的表达上升会加快蛋白水解速度
[26]

。热

胁迫诱导匍匐剪股颖 (Agrostis stolonifera)叶片衰老

加快主要是由于叶绿素酶 (chlorophyllase, Chlase)和
脱镁叶绿素酶 (pheophytinase, PPH)活性及其基因表

达水平提高从而导致叶绿素降解加快所致，而与叶

绿素合成无关。进一步研究发现热胁迫下拟南芥

pph 突变体的衰老显著慢于野生型，这证实了 PPH
可能是调节热胁迫加速叶绿素降解的关键酶之一

[27]
。

此外，参与 ATP代谢、光捕获、光呼吸、光化学反应

以及活性氧清除的膜蛋白在调控热胁迫下匍匐剪

股颖叶片的衰老过程中发挥着重要作用
[28]

。

1.3    衰老与抗氧化系统

持续的干旱、极端温度、高盐及黑暗等非生物

环境胁迫在诱导植物早衰过程中经常出现活性

氧 (reactive oxygen species, ROS)积累的现象，而且会

诱导超氧化物歧化酶 (superoxide  dismutase,  SOD)、
过氧化物酶 (peroxidase, POD)、抗坏血酸过氧化物

酶 (ascorbate  peroxidase,  APX)以 及 过 氧 化 氢 酶

(catalase, CAT)等抗氧化酶的活性发生变化
[29]

。非

生物胁迫导致植物体内清除 ROS的能力失衡，

ROS过量积累会对细胞造成毒害作用，导致膜脂产

生过氧化现象，致使维持细胞区域化的膜系统破损

甚至瓦解，进一步加剧植物衰老速度。H2O2 的过量

生产加速了黑小麦 (× Triticosecale wittmack)复水过

程中的衰老，导致产量降低
[30]

。但植物在响应非生

物胁迫过程中诱发产生的 H2O2 等 ROS也可以作为

信号分子激活衰老响应信号转导通路，并诱导抗氧

化保护酶 (APX、CAT、POD和 SOD)基因的增强表

达，提高胁迫下植物抗氧化清除能力
[31]

。过表达

ROS清除酶能有效降低植物的氧化应激，增强植物

耐受性，并延缓衰老
[32]

。Lee等 [33]
发现，干旱响应

的 NAC转录因子 NTL4 过表达时植株对干旱敏感，

随着叶片中活性氧的积累，植物衰老的速度加快，

然而 NTL4 缺失的突变体表现出叶片衰老延迟的现

象，进而提高植物抗旱性。外源褪黑素 (melatonin)
通过激活多年生黑麦草 (Lolium perenne)叶片中超

氧化物歧化酶–过氧化氢酶途径及下调叶绿素降解

来抑制暗诱导的叶片衰老
[34]

。

1.4    衰老与植物激素

植物激素在调节植物衰老过程中发挥着重要作

用。一般来说，脱落酸 (abscisic  acid,  ABA)、乙烯

(ethylene, ETH)、茉莉酸 (jasmonic acid, JA)和水杨酸

(salicylic acid, SA)可以促进叶片衰老，而细胞分裂

素 (cytokinin,  CTK)、生长素 (auxin,  IAA)和赤霉素

(gibberellic acid)可以抑制叶片衰老
[35]

。

ABA是诱导植物衰老的一种重要内源激素，

当植物衰老时体内的 ABA合成代谢会被诱导，

ABA含量大量增加。Zhao等 [36]
研究发现，ABA会

通 过 激 活 蔗 糖 非 发 酵 相 关 蛋 白 激 酶 (sucrose
nonfermenting  1-related  protein  kinase,  SnRK2s)促进

叶片的衰老。Manoharan等 [37]
研究表明，由于添加

了外源 ABA，培养物在 4周内达到最终衰老。衰老

的标志是叶绿素的损失、蛋白质含量的下降和脂质

组成发生变化。在干旱导致的拟南芥叶片衰老过程

中出现 ABA含量升高而 CTK合成降低的现象
[38]

。

He等 [39]
对早衰水稻新突变体 (premature senescence

leaf 85, psl85)的研究发现，psl85参与了ABA诱导叶片

的衰老过程。外施 ABA和乙烯释放剂均可高度诱

导多年生黑麦草叶片中叶绿素分解代谢基因 LpNYC1
的表达并加速衰老，而乙烯生物合成抑制剂氨氧乙基

乙烯基甘氨酸 (aminoxyethyl vinyl glycine, AVG)抑制

LpNYC1 的表达
[40]

。多年生黑麦草中衰老正相关基因

LpPPH 介导的叶绿素 (chlorophyll, Chl)降解可被ABA
和乙烯正向调控，而被 CTK负向调控，LpPPH 可能

是 ABA和 CTK信号通路中的直接下游靶基因
[41]

。

研究证实，缺失 ETH合成相关酶基因的拟南芥突变体

叶片衰老速率显著降低
[42]

。另外，通过采用反义 RNA
技术抑制番茄 (Lycopersicon  esculentum)中的 ACC
氧 化 酶 (1-aminocyclopropane-1-carboxylate  oxidase)
(参与 ETH合成 )活性，也可以通过降低 ETH的合

成延缓植物衰老的速度
[43]

。随着乙烯含量的增加，

紫花苜蓿 (Medicago sativa)叶片膜脂过氧化指数升

高，过氧化伤害加大
[44]

。ETH调节 PCD过程参与根

皮质衰老 (root cortical senescence, RCS)的过程
[45]

。

异戊烯基转移酶 (isopentaltransferase, IPT)是限

制催化 CTK合成的第一个限速酶，IPT 过表达的转

基因植株表现出发育和形态上的改变并延缓叶片

2322 草　业　科　学 第 37 卷

 

 
http://cykx.lzu.edu.cn

 



衰老
[46]

。CTK通过促进 7-羟甲基叶绿素 (7-hydroxy
methyl chlorophyll, HmChl)积累和维持 Chl a/b的比

值 延 缓 衰 老 ， 同 时 CTK处 理 还 能 维 持 较 高 的

PSⅡ相关基因的转录水平，使水稻持绿性增强
[47]

。

外源 CTK通过减缓盐胁迫对多年生黑麦草的氧化

和离子胁迫，从而有效降低衰老
[48]

。硅能促进 CTK
的生物合成，进而延缓拟南芥和高粱 (Sorghum
bicolor)的衰老

[49]
。外源 CTK和 ETH抑制剂处理均

能显著抑制匍匐剪股颖叶片衰老，表现为热胁迫下

草坪质量和叶绿素含量降低减缓
[50]

。SA会促进植

物中叶绿素衰老相关基因 (senescence-associated gene,
SAGs)的表达，而 SA合成途径关键基因 (npr1 和

pad4)缺失的突变体中 SAGs表达降低，衰老明显延

缓
[51]

。Cheng等 [52]
通过全基因组研究发现，GA3 处

理能延缓黑暗诱导的结缕草 (Zoysia japonica)幼苗

叶片衰老，这与 Met、SAM、V-ATPase、Cry (隐花色素

基因)和 An (白喉素合成酶基因)基因的差异表达有

关。Zhang等[53]
发现，SA和 CTK可以提高热胁迫下

多年生黑麦草叶绿素含量和光化学效率，同时降低

电解质渗透率，增强多年生黑麦草的耐热性。近年

来褪黑素在牧草和草坪草抗逆衰老中的研究较多，

褪黑素可以抑制热诱导的多年生黑麦草叶片衰老，

表现为衰老相关基因 (LpSAG12.1 和 Lph36)转录水

平的降低
[54]

。匍匐剪股颖中褪黑素减轻干旱胁迫引

起的叶片衰老，这与叶绿素分解代谢基因的下调以

及 CTK合成基因和信号通路的协同作用有关
[55]

。

热胁迫下外源褪黑素通过增加内源褪黑素和

CTK含量，同时降低 ABA含量，从而抑制多年生黑

麦草叶片衰老
[54]

。

1.5    衰老与其他物质

植物衰老时，体内 RNA和 DNA含量都有所下

降，但 RNA下降速度高于 DNA，其中 rRNA含量的

减少最为显著。在植物中，线粒体与叶绿体中的

rRNA对衰老最为敏感，最先减少，而细胞质中的

tRNA最后减少。Green[56] 认为， rRNA含量明显下

降与植物在衰老期间细胞内 RNA酶活性增强密切

相关。随着衰老程度的加深，一些 mRNA的数量减

少甚至消失，然而另外一些 mRNA的数量则会增

加。这种现象表明叶片在衰老过程中一部分基因表

达水平会受到抑制，甚至完全不表达，而另一些基

因在衰老时又会被激活，这与基因功能息息相关。

衰老时细胞膜的功能完整性和结构都会趋于衰退，

膜脂降解速度加快，这与脂代谢相关酶 (如脂氧化

酶、裂解酰基水解酶、磷脂酸磷酸酶以及磷脂酶

D)基因在衰老时的促进表达有关。成熟叶片过氧

化物酶体中具有催化脂肪酸 β-氧化的酶类，当衰老

造成碳水化合物供应不足时，这一催化反应途径就

至关重要
[57]

。对拟南芥和大麦 (Hordeum vulgare)的
研究表明，衰老叶片中与脂类降解相关的乙醛酸循

环代谢中的关键酶 (如异柠檬酸裂解酶及苹果酸合

成酶 )活性和含量升高
[58]

。Doorn等 [59]
在研究鸢尾

(Iris tectorum)花的衰老时发现，磷脂酶 D的活性在

开花当天大量增加，在肉眼可见衰老前磷脂就已经

开始降解。伴随着叶片的衰老，细胞内含物大量水

解，还原糖、氨基酸含量上升
[60]

。干旱胁迫下，复活

草光呼吸通路中酶活性、氨基酸和糖类含量均有一

定程度的下降
[61]

。外源施用柠檬酸可能有利于维持

膜的稳定性、根的活性、抗氧化反应和 HSP基因的

激活，缓解高温对高羊茅 (Lolium arundinaceum)生
长和生理代谢的损伤

[62]
。近年有研究表明生物钟在

拟南芥衰老过程中也起到关键作用
[63]

。

1.6    植物衰老的分子调控

在植物衰老的不同阶段，有一类基因会被诱

导上调表达，这些基因被称为 SAGs，SAGs 只在衰老

过程开始后才表达，不参与衰老过程的诱导
[64-65]

。

胁迫诱导衰老的调控被认为是一种可行的植物抵

抗胁迫产生的策略，一些基因/通路被证明与调控这

一过程有关
[66]

。各种调节 SAGs的转录因子在不同

衰老时间点被激活，这些转录因子大多可分为 NAC
和 WRKY两种。Uauy等 [67]

研究表明，通过 RNA干

扰降低多个 NAM  (NAC转录因子 )同源物的 RNA
水平，可延缓衰老 3周以上，小麦 (Triticum aestivum)
籽粒蛋白质、锌、铁含量提高 30%以上。Ma等[68]

研

究表明，SlNAP2 (一种 NAC转录因子 )在番茄叶片

衰老和果实产量控制中起着重要作用。GhWRKY42
可被叶片衰老和各种胁迫诱导，然而 GhWRKY42 基

因如何调控叶片衰老还需进一步的研究和阐明
[69]

。

拟南芥中与衰老相关的转录因子有 NAC、WRKY、
MYB、C2H2 锌指蛋白、bZIP和 AP2/EREBP家族。转

录因子 OsWRKY5 通过调节衰老相关基因 NAC和

ABA生物合成途径促进水稻叶片衰老
[70]

。水稻

MYB转录因子 OsMYB102 通过下调 ABA的生物合

第 11 期 罗玲　等：非生物胁迫下植物衰老和热激蛋白响应 2323

 

 
http://cykx.lzu.edu.cn

 



成和下游信号通路参与了叶片衰老的调控
[71]

。拟

南芥中 AtMYB44 转录因子的调控功能可能是高度

保守的，他们在叶片衰老和非生物胁迫反应中起着

重要的作用
[72]

。拟南芥、大豆 (Glycine max)和水稻

中与衰老相关的受体激酶 (senescence-associated
receptor-like kinase, SARK)家族成员被认为是叶片

衰老的积极调节因子。 Li等 [73]
研究表明苔藓

(Physcomitrella patens)中衰老相关受体激酶 (senes-
cence-associated receptor-like kinase, PpSARK)在盐胁

迫反应中起正向调节作用，而在衰老过程中可能起

负向调节作用。S40基因家族在大麦、拟南芥和水

稻衰老过程中起着重要作用
[74-75]

。过表达玉米 (Zea
mays)转录因子 ZmVQ52 可加速拟南芥叶片衰老，相

比于野生型表现出更低的叶绿素含量和更快的衰

老速度
[76]

。棉花 (Gossypium hirsutum)中衰老诱导的

ZmSUT1 的表达延缓了叶片的衰老，而种皮中特异性

表达 ZmSUT1 能提高棉花纤维产量和籽粒产量
[77]

。

Sekhon等 [78]
通过系统的基因组和转录组分析发现，

玉米衰老过程中涉及蛋白质水解 (半胱氨酸蛋白

酶)、糖信号、糖转运、糖的卸载到碳汇和细胞壁多

糖的合成等多种过程。其中大多数基因都是新的候

选基因，尽管根据已发表的文献发现他们与衰老之

间存在逻辑联系，但还没有经过验证，其中一半的

候选基因在拟南芥中被认为是 SAGs。而迄今为止，

在草类中只有 NAC家族的转录因子直接通过遗传

研究证实参与衰老的调节
[79]

。过表达持绿基因

LpSGR 的多年生黑麦草叶片中 Chl含量增加，光化

学效率提高，叶片衰老减缓
[80]

。LpNYC1、LpNOL 和

LpPPH 等叶绿素分解基因的转录水平与热诱导的

叶片衰老呈负相关关系，下调这些基因的表达可抑

制热诱导的叶片衰老和氧化损伤，使多年生黑麦草

耐热性增强
[53]

。

衰老是一个复杂的、高度调节的过程，发生的

化学变化、结构变化和代谢变化涉及到数千个基因

的表达调控，这些基因在衰老过程中下降或上升。

随着叶片衰老过程的进行，基因表达的上调和下调

网络相互作用明显减少
[81]

。每一个促进衰老的因子

都会上调一组与衰老相关的基因，这些基因依次参

与感知、信号转导通路和最终反应，所有基因都受

到复杂的调控串扰，图 1总结了非生物胁迫诱导的

植物衰老响应。

2    非生物胁迫下热激蛋白响应

2.1    热激蛋白分类及其主要功能

HSPs存在于所有的生物体中，是一种与应激诱

导的其他蛋白变性相反的分子伴侣蛋白，在生物和

非生物胁迫耐受中起着关键作用
[82]

。除可以帮助新

合成的蛋白质有效折叠外，还能使已经存在的蛋白

质保持稳定构象，进一步防止他们在压力条件下聚

集
[83]

。不同细胞类型的 HSPs在生物体之间甚至在

生物体内部的数量均存在差异。Rao等 [84]
根据

HSPs分子量大小将其分为 6大家族，分别为 HSP100、
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图 1   非生物胁迫导致的衰老变化

Figure 1    Changes in senescence caused by abiotic stress
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HSP90 (83～90 kD)、HSP70 (66～78 kD)、HSP60 (60
kD)、小热激蛋白 (small  heat  shock  proteins,  sHSPs)
(15～42 kD)和泛素 (8.5 kD) (表 1)。
2.1.1    HSP100

酪蛋白溶解蛋白酶 B (casein lytic  proteinase B,
Clp  B)是分子量最大的 HSPs  (约 100  kD)， 属于

HSP100家族，因此 HSP100又称为 Clp B[85]
。HSP100

可分为质体型 HSP100和胞质型 HSP100。其中胞质

型 HSP100只有在热激条件下才会产生，在正常条

件下以非必需蛋白的形式存在。HSP100最先溶解

异常蛋白以维护蛋白质的稳态，溶解异常蛋白后交

给 HSP70系统进行重新折叠和加工，最终在 HSP60
作用下再次形成具有正常功能的蛋白

[86]
。在整个

植物生长过程中，HSP100既受生长发育调控，同时

也受热激、寒冷、干旱和高盐等胁迫的诱导
[87-88]

。

Grover等 [89]
报道了转 HSP100 基因的烟草、水稻和

拟南芥均表现出耐热性增加的现象，表明 HSP100
对提高植物耐热能力具有促进作用。

 
 

表 1   热激蛋白分类及功能

Table 1   Classification and functions of heat shock proteins

热激蛋白分类
Classification of heat shock protein

主要功能
Main function

HSP100
溶解变性蛋白
Dissolved denatured protein

HSP90 (83～90 kD)
促进蛋白质成熟、折叠和组装
Promotes ripening, folding assembly

HSP70 (66～78 kD)
防止聚集，协助重新折叠，蛋白质导入和易位，信号转导和转录激活
Prevents aggregation, assists in refolding, protein introduction and
translocation, signal transduction, and transcriptional activation

HSP60 (60 kD)
蛋白质折叠与辅助折叠
Folding and auxiliary folding

sHSPs (15～42 kD)
防止聚合和稳定异常蛋白
Prevents polymerization and stabilizes abnormal proteins

泛素 Ubiquitin (8.5 kD)
标记需要分解的蛋白，参与蛋白质降解
To label proteins that need to be broken down and participates in protein degradation

2.1.2    HSP90

HSP90是一组高度保守的分子伴侣，是蛋白质

稳态网络中的一个多功能枢纽，也是所有已检测的

真核细胞中细胞生存所必需的分子伴侣。一般来

说，HSP90在蛋白质折叠的后期起作用，调控多种

蛋白质的折叠、成熟和稳定性或稳定多亚基蛋白复

合物成分，促进其组装
[90-92]

。HSP90具有较高的识

别特异性，这得益于其复杂的协同伴侣系统。

HSP90及其协同伴侣参与细胞对非生物胁迫的反应

和分化，对这些功能的调节至关重要
[93]

。Xu等 [94]

用拟南芥 5个典型基因 (GmHsp90A2、GmHsp90A4、
GmHsp90B1、 GmHsp90C1.1、 GmHsp90C2.1)的 过 表

达验证了 GmHsp90 基因能降低植株的非生物胁迫

损伤，提高植株抗逆能力。Zhang等[95]
研究结果表明，

BdHsp90 参与二穗短柄草 (Brachypodium distachyon)
非生物胁迫响应。HSP90在真菌和动物体内的结

构、进化和功能已被详细研究，而植物中关于 HSP90

的研究仍然比较有限。Virdi等[96]
发现高粱中 HSP85

可能是 HSP90家族的一员。

2.1.3    HSP70

HSP70又称为热激同源蛋白 (heat shock cognates,

HSC)，是 HSPs家族中最保守的一类，同时也是真核

细胞中最丰富的 HSPs之一。HSP70的主要功能是

参与新生蛋白的折叠，也可以和部分蛋白疏水区结

合以阻止蛋白聚合，参与蛋白的跨膜运输和靶蛋白

的降解过程。HSP70可以由所有导致蛋白质变性的

胁迫引起
[97]

。HSP70在受到多种非生物胁迫时发挥

重要作用
[98]

。小麦叶片中分离的HSP70 基因 (TaHSC70)

在高温胁迫和条状锈菌感染引起的防御反应中发

挥作用，并通过依赖于茉莉酸的信号转导途径发挥

作用
[99]

。水稻中 mtHsp70 可能通过维持线粒体膜电

位和防止活性氧扩增来抑制线粒体原生质体程序

性死亡
[100]

。转基因上调 HSP70 已被证实可以增强

植物对高温
[101-102]

、干旱
[103]

和盐度
[104]

的耐受性。

2.1.4    HSP60
HSP60家族包括真核生物中 HSP60和原核生物

中蛋白 (groel, Gro EL)，他们具有高度的保守性。HSP60
可以和很多不同的蛋白结合，进而防止蛋白在转录
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之后与折叠前出现异常聚集情况
[105]

。Haq等 [106]

研究发现，辣椒 (Capsicum annuum)中 CaHSP60-6 基

因的敲除增加了热胁迫敏感性，表现为较高的相对

电解质泄漏、脂质过氧化、活性氧种类的积累以及

较低的叶绿素含量和抗氧化酶活性。这些结果表

明，HSP60可能在辣椒热防御和其他非生物胁迫中

起着积极的调节作用。HSP60在多种应激中作用
[107]

。

Tominaga等[108]
从孔石莼 (Ulva lactuca)中分离出 Up

HSP60 基因，研究结果表明其基因的表达水平受温

度、日照以及重金属的影响，推测出 HSP60可能参

与温度、光照和重金属胁迫应激反应。

2.1.5    sHSPs和泛素

sHSP是在植物中普遍存在的一种较为复杂的

小分子热激蛋白，通常形成分子量为 200～800 kD
的寡聚物。在细胞伴侣蛋白网络中，sHSPs是蛋白

发生错误折叠的第一道防线，又被称为细胞卫

士
[109-110]

。sHSPs的主要功能是通过非极性方式与异

常蛋白结合，从而阻止异常蛋白的相互聚集和异常

蛋白溶解，但 sHSPs本身并不参与错误蛋白的再折

叠过程，只是首先通过分子伴侣与之结合，再经过

HSP70/HSP100完成整个加工过程
[111]

。 sHSPs不仅

会在植物生长的不同生长期产生
[112]

，还会在受到干

旱、高温、盐、寒冷等逆境胁迫时诱导表达
[113]

。Sato
和 Yokoya[114] 研究表明，水稻中过表达 sHsp17.7 基

因可显著提高转基因水稻幼苗的耐旱性。OsMSR3
(sHSPs)通过增强抗氧化防御机制和 ABA响应的基

因表达提高拟南芥对铜胁迫的耐受性
[115]

。Redddy
等

[116]
结果表明，御谷 (Pennisetum glaucum)叶片中

CI-sHsp (胞质类 I)基因在不同的非生物胁迫条件下

有不同的表达。匍匐剪股颖中 AsHSP17 (sHSPs)可
能通过调节光合作用和 ABA依赖或独立的信号通

路，作为蛋白伴侣负调控植物对非生物胁迫的响应
[117]

。

泛素是一种高度保守的蛋白质，含有 76种氨基

酸，泛素水平的增加是由于热胁迫加强，降解受损

蛋白质的需求增加。Zhang等 [118]
研究表明，非胁迫

状态下的豆叶中泛素的转录水平较低，而金属 (如
Hg、Cd、As、Zn、Cu)、温度升高、病毒感染、水杨酸等

均强烈刺激了基因的表达，这表明泛素蛋白水解系

统可能在抗各种环境胁迫中发挥重要作用。

Belknap和 Garbarino[119] 研究表明，泛素途径参与植

物衰老和应激反应，泛素在衰老过程中的作用可能

是促进蛋白质体降解进行氮循环。Irene等 [120]
研究

表明，E3的泛素连接酶蛋白作为泛素化级联的主要

成分，赋予底物识别的特异性。拟南芥 E3连接酶参

与 ABA通路响应干旱和盐胁迫
[121]

。

2.2    热激转录因子调节热激蛋白应答非生物胁迫

HSFs可作为热激基因和 HSPs以及其他分子伴

侣表达的调控因子
[122]

。应激条件下 HSPs/分子伴侣

受多种 HSFs的控制
[123-124]

。Shim等
[125]

研究表明，

小麦和水稻的 HsfA4a 通过上调植物体内 MT 基因

的表达来增强对 Cd的耐受性。所有真核生物中都

存在 HSFs，对植物中 HSFs序列和表达模式的比较

发现其在抗胁迫和调控发育方面具有重叠作用
[126-127]

。

HSPs序列上游启动子存在热应答元件 (heat shock
element, HSE)，HSFs可以特异性识别 HSPs 基因上

游的 HSE进而调控 HSPs的表达。一般情况下，

HSFs是以单体形式与阻遏蛋白结合，但不能和 HSE
结合，应激情况导致 HSFs与阻遏蛋白分离，同时在

HSE附近形成三聚体进而与 HSE进行特异性结合，

促进 HSPs基因转录的起始。研究发现，非胁迫条件

下 HSFs可以与 HSP70相互作用而保持 HSFs的非

活性状态，当受到逆境胁迫时，异常蛋白会与

HSP70竞争结合 HSFs，解除抑制的 HSFs可以形成

具有 DNA结合活性的三聚体，通过与 HSE结合从

而启动 HSPs基因的转录
[128](图 2)。

植物中 HSPs分子伴侣与其他应激反应机制可

能存在交叉作用。例如，HSPs/分子伴侣可以在应激

信号转导和基因激活中发挥作用
[129]

，也可以调节细

胞氧化还原状态
[130]

。他们还与其他应激反应机制

相互作用，如渗透物和抗氧化剂
[131-132]

。不同种类的

HSPs/分子伴侣在保护蛋白质免受胁迫方面发挥着

互补和重叠的作用。在维持细胞内稳态过程中，一

些 HSPs家族成员 (HSP70和 sHSPs)可以稳定蛋白

质的构象，防止聚集，进而使非原生蛋白保持在一

种能够使 HSPs (如 HSP60、HSP70及 HSP90)进行后

续折叠的状态。当变性或错误折叠的蛋白质形成聚

合体时，他们可以被 HSP100溶解后再重新折叠，或

被蛋白酶降解。一些 HSPs(如 HSP70和 HSP90)伴
随信号转导和转录激活，从而导致 HSPs其他成员

的合成 (如 HSP70和 HSP90)，主要受 HSFs和其他应

激反应蛋白 (如抗氧化物酶)调控
[86]

。Wang等[133]
通

过 RNA-Seq分析高羊茅和多年生黑麦草 HSFs对温
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度胁迫的响应，为今后从基因功能及转基因方面研

究草类植物和其他作物的抗逆性奠定了基础。植物

获得耐受性往往是各种生理生化反应的结果，这些

机制可协同作用以防止细胞损伤与重建体内的平

衡
[134]

。HSPs是一种抗逆蛋白，不同家族间相互作

用共同构建一个蛋白网络来维护其他蛋白稳态。柳

枝稷 (Panicum  virgatum)差异表达基因中有 21个
HSFs和 22个 HSPs在 Cd处理后表达水平升高，在

拟南芥中过表达 1个 HSP编码基因可以显著提高

对其 Cd的耐受性
[135]

。对 HSP100、HSP90、HSP70
和 sHSPs的表达模式研究表明，中等氮 (每 14 d 7.5
kg·hm−2)水平促进了长时间热胁迫下HSP100、HSP90、
HSP70和 sHSPs的产生，有助于匍匐剪股颖更好地

经受长期的热胁迫
[136]

。

3    总结与展望

高温、盐胁迫和干旱等非生物胁迫下植物激活

相应的细胞信号通路和细胞反应，如通过 HSPs产

生、抗氧化防御增强和细胞渗透调节溶质积累等途

径来提高自身抗性。植物在响应非生物胁迫过程中

最初的应激信号 (温度、离子效应、渗透性、水分和

膜流动性)触发下游信号传递和转录调控，激活应

激反应机制，以重新建立稳态。但非生物胁迫常导

致细胞内稳态发生不可逆变化，并破坏其功能和结

构蛋白，细胞膜氧化损伤，导致细胞衰老甚至死亡。

植物可通过调节代谢物、抗氧化防御、激素水平等

延缓逆境对植物造成的衰老或通过加速衰老以适

应环境。植物体内的 HSPs作为植物逆境应激蛋白

在非生物胁迫中起着重要的调节作用，可延缓植物

衰老，并增强植物非生物胁迫抗性。关于植物衰老

响应及热激蛋白通路的研究对了解植物适应性机

制、提高植物抗逆性、培育抗逆作物及降低环境因

素对植物的伤害等方面意义重大，也将是植物领域

研究的重点和难点。未来可从激素互作、衰老调控

关键基因克隆和遗传转化、筛选晚衰新种质等方面

研究非生物胁迫下植物的衰老响应，为培育高产抗

逆的牧草或持绿性好的草坪草寻找新的途径。
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