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摘要: 热激蛋白(HSP)是从细菌到高等真核生物中普遍存在的在受到环境胁迫的响应后迅速合成的一类蛋白, 它们几乎在

所有的植物中起着重要的作用。真核生物的HSP根据分子量的大小可以分为5个家族, 即HSP100、HSP90、HSP70、
HSP60和小分子热激蛋白(sHSPs)。因为sHSPs的分子量普遍在20 kDa左右, 故也称为HSP20。近年来的研究表明sHSPs基
因家族在响应植物非生物胁迫中起着重要的作用。本文介绍了sHSPs基因结构和功能的最新研究进展, 为阐明其在不同植

物中的功能提供参考。
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植物小分子热激蛋白(small heat shock pro-
teins, sHSPs)是一种多样、古老、重要的蛋白家

族, 其家族成员分子量大小均在12~42 kDa之间, 包
含α晶状体蛋白域(α-crystallin domain, ACD), 又称

HSP20结构域, 这个结构域的特征是以带有β-sand-
wich结构的低聚物的形式来形成一个空心球(van 
Montfort等2001)。sHSPs作为一种分子伴侣, 与
HSP70或HSP100等伴侣一起, 结合非折叠蛋白, 从
而阻止非折叠蛋白的不可逆聚合, 使其在胁迫下

正确折叠和行使细胞功能。对比原核生物的古生

菌、细菌和真核生物的不同器官中sHSPs的结构

发现, 尽管氨基酸有相当大的差异, 但是它们的保

守结构域是一致的(Tyedmers等2010)。
环境胁迫可以引起作物的产量下降, 品质降

低。sHSPs作为一个家族, 其成员在响应环境胁迫时

起重要的作用, 最显著的变化是, 胁迫下家族部分成

员的表达量明显增高。研究表明, sHSPs不仅在胁迫

下有高度表达, 在植物的生长发育中也有明显变

化, 在种子、花粉和其他器官中均选择性表达(Ham
等2013; Klein等2014), 故研究植物sHSPs的进展可

为植物生长发育和响应环境胁迫提供坚实的基础。

1  成熟sHSPs的结构特征

根据氨基酸序列、胞内定位和免疫学交叉反

应特性, 被子植物中的sHSPs至少可分为11种: 6种
定位于细胞质和(或)细胞核(Class I~Class VI), 2种
定位于线粒体(mitochondria, MT), 其他3种分别定

位于内质网(endoplasmic reticulum, ER)、叶绿体

(chloroplast, CP)和过氧化物酶体(peroxysome, PX)
中(Waters 2013)。

成熟的sHSPs结构包括接收外源信号端、N
端、ACD和C端(见图1)。不同种类sHSPs的N端差

异很大, Class I (CI)和Class II (CII)在N末端均含有

不同的保守序列, 而Class CP、Class MT和Class 
ER分别含有不同的细胞器导向多肽序列(Wang等
2015)。ACD具有保守的β折叠结构, 由80~100个
氨基酸构成(de Jong等1998)。所有的sHSPs在C端
均具有共同保守的热激序列, 热激序列又分为保

守序列I和保守序列II, 中间有不同长度的亲水结

合域。保守序列I都含有共同的M残基: Pro-X(14)-
Gly-Val-Leu; 保守序列II的相似氨基酸残基为Pro-
X(14)-X-Val/Leu/Ile-Val/Leu/Ile, 保守序列I和II是
植物sHSPs所共有的(Waters 2013)。

图1  成熟sHSPs的基本结构图

Fig.1  The basic structure of mature protein sHSPs
参考Poulain等(2010)和Waters等(2013)的文献修改。

植物sHSPs最显著的特征是成熟的sHSPs中含

有保守的由β折叠构成的ACD结构域。根据此特

点, 目前已在多种植物中报道有关sHSPs成员的信

息, 如表1所示, Scharf等(2001)首先对测序完成的

拟南芥(Arabidopsis thaliana)进行全基因组序列分

析, 鉴定到19个sHSPs基因家族成员, 其中有13个
定位在细胞质/细胞核中, 1个定位在内质网中, 2个
定位在线粒体中, 2个定位在叶绿体中, 1个定位在

过氧化物酶体中; Sarkar等(2009)在水稻(Oryza sa-



植物生理学报944

tiva)中鉴定到23个sHSPs成员, 分别有16个定位在

细胞质/细胞核中, 2个定位在内质网中, 3个定位在

线粒体中, 1个定位在叶绿体中, 1个定位在过氧化

物酶体中。随着植物基因组测序工作的不断完成, 
近年来又有多种测序完成植物的sHSPs家族成员

得到了鉴定。Tao等(2015)对大白菜(Brassica rapa 
ssp. pekinensis) sHSPs家族成员的分析共发现27个
成员, 16个定位在细胞质/细胞核中, 2个定位在内

质网中, 4个定位在线粒体中, 1个定位在叶绿体中, 
1个定位在过氧化物酶体中, 还有3个成员的定位

未知。Yu等(2016)研究发现番茄(Solanum lycoper-
sicum) sHSPs家族至少有42个成员, 29个定位在细

胞质/细胞核中, 3个定位在内质网中, 1个定位在线

粒体中, 2个定位在叶绿体中, 1个定位在过氧化物

酶体中, 还有6个成员的定位未知。Guo等(2015)通
过对辣椒(Capsicum annuum) sHSPs家族的分析找

到至少35个成员, 其中19个定位在细胞质/细胞核

中, 1个定位在内质网中, 2个定位在线粒体中, 5个
定位在叶绿体中, 1个定位在过氧化物酶体中, 还有

7个成员的定位未知。在农作物大豆(Glycine max)
中发现共有51个sHSPs成员, 37个定位在细胞质/细
胞核中, 4个定位在内质网中, 3个定位在线粒体中, 
5个定位在叶绿体中, 2个定位在过氧化物酶体中

(Lopescaitar等2013); 小麦(Triticum aestivum)中有

27个成员; 大麦(Hordeum vulgare)中有13个成员

(Pandey等2015)。
在植物中, sHSPs家族成员大部分定位在细胞

核/细胞质中, 极少量的家族成员定位在内质网、

线粒体、叶绿体或者过氧化物酶体中, 此外, 几乎

每条染色体上也都有家族成员的分布。

2  植物sHSPs基因家族在非生物胁迫下的功能

sHSPs是对蛋白质质量控制系统成员的典型

代表, 其主要作用是作为分子伴侣, 辅助蛋白正确

折叠和运输、维持蛋白的构象和功能稳定。

sHSPs能与部分折叠或变性蛋白相结合从而阻止

他们不可逆聚集或促使蛋白正确折叠; 能够引导

新生肽穿过细胞器膜结构, 使蛋白定位于细胞的

不同部位(Ruibal等2013; 李慧聪等2015)。当植物

受到自然界中高温、干旱、盐、低温、氧化等非

生物胁迫时, 植物体sHSPs能够积极地调动起来以

对抗逆境胁迫。

2.1  热胁迫

植物对高温胁迫的响应机制是启动热激反应, 
诱导HSPs的产生。在高温胁迫下, HSPs可以阻止

热变性蛋白的聚集和不可逆的蛋白变性, 也有利

于蛋白质在高温胁迫变性之后的复性, 从而保证

其他蛋白质在高温下能够行使正常的功能, 为提

高植物器官的耐热性提供有力的依据。近几年的

研究发现 ,  定位于线粒体、细胞质、内质网的

sHSPs与植物的耐热性密切相关(Manin等2015)。
如图2所示, 天然折叠的蛋白质在热胁迫诱导

下, 变成非折叠蛋白质, 非折叠蛋白与sHSPs家族

中的CI和CII类结合, 在热胁迫继续作用下, 变成热

胁迫粒子, 恢复后还能继续行使蛋白质正常的功

能。这说明sHSPs对恢复受损蛋白质的功能起着

重要的作用, 同样也可以看出sHSPs在响应高温的

逆境中做出了重要贡献(Löw等2000)。
在正常状态下, 大部分sHSPs在营养组织中并

不出现, 热激后会迅速表达, sHSPs积累的程度依

赖于胁迫温度和胁迫时间。热胁迫消失后, sHSPs
的半衰期为30~50 h, 这表明sHSPs在恢复阶段也起

重要作用(Fu等2014)。
李慧聪等(2015)对高温和热激诱导产生的蛋

白质进行了比较, 电泳结果显示, 它们很相似; 进

表1  不同植物sHSPs基因家族成员及其亚细胞定位

Table 1  sHSPs gene family members and their subcellular localizations in plants

 sHSPs基因家族 细胞核/    过氧化物 未知定位
  植物

 成员数量 细胞质 
内质网 线粒体 叶绿体

 酶体 部位
       参考文献

拟南芥 19 13 1 2 2 1 0 Scharf等2001
水稻 23 16 2 3 1 1 0 Sarkar等2009
大白菜 27 16 2 4 1 1 3 Tao等2015
番茄 42 29 3 1 2 1 6 Yu等2016
辣椒 35 19 1 2 5 1 7 Guo等2015
大豆 51 37 4 3 5 2 0 Lopescaitar等2013
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一步对高温处理的玉米(Zea mays)进行western blot
分析, 发现有积累的sHSPs基因家族成员。近些年

发现, 高温处理后sHSPs在植物幼苗和果实中表达

明显上调。Li等(2012)通过对比耐高温(heat-toler-
ant, HT)和高温敏感型(heat-sensitive, HS)番茄果

实, 利用芯片杂交试验, 发现了两个sHSPs大量表

达, 分别为LeHsp17.4-CII和LeHsp17.6-CII, 这说明

sHSPs响应高温胁迫。

C h e n等 ( 2 0 1 4 )研究了 5种 s H S P s ,  包括

HSP26.7、HSP23.2、HSP17.9A、HSP17.4和
HSP16.9A, 在水稻种子萌发和花期耐热性上起到

关键的作用。Jung等(2014)研究水稻OsHSP16.9的
过表达证明了其具有耐热性。Wang等(2015)研究

表明, 热胁迫下, 与野生型水稻群体相比, OsHSP18.6
基因的过表达能够降低水稻植株的不育率, 说明

OsHSP18.6能够抵抗热胁迫引起的不育现象。

Sedaghatmehr等(2016)研究拟南芥中质体金属蛋白

酶FtsH6和HSP21共同调控拟南芥的耐热性, 在热

胁迫后期, FtsH6的缺乏能够引起HSP21的大量积

累来增加植物的耐热性。McLoughlin等(2016)研
究表明, 拟南芥CI-sHSPs和CII-sHSPs基因在活体

中 ,  受到热胁迫后表达有明显的增加 ,  这说明

sHSPs家族成员CI和CII在保护蛋白翻译因子上起

着重要的作用。

2.2  冷胁迫

低温是植物区域性和季节性的主要生态限制

因子, 也是农业生产中常见的现象。尤其是在北

方的冬春季易出现连续阴雪寡照低温天气, 使日

光温室喜温性蔬菜频繁发生冷害、冻害, 并引发

一些由低温潮湿引起的病害, 制约着设施蔬菜生

产效益的提高和产业持续发展。低温胁迫下, 植
物细胞中的各种酶和功能蛋白容易发生构象改变, 
甚至变性。Page等(2010)在番茄的低温贮藏中首

次报道了sHSPs基因家族成员参与了低温的响应, 
果实4°C处理3、6、10、20和40 d, 发现有11种
sHSPs参与了低温响应, 其中7种sHSPs对果实固有

的机械性质和一些关键基因的防御系统的能力起

着重要作用。Sanchez-Bel等(2012)报道了番茄果

实应对低温胁迫响应时, 两种sHSPs基因家族成员

HSP17.4和HSP22.7上调表达。

Cruz-Mendívil等(2015)报道由于热处理可以

诱导sHSPs的合成, 从而减轻冷害的症状, 故以

40°C热处理7 min、5°C冷贮藏14 d然后20°C贮藏

14 d的番茄果实为材料, 进行转录组测序。测序结

果表明, 热处理后, 发现11个sHSPs基因上调表达。

张俊环和黄卫东(2006)研究发现, 热预处理诱导的

‘京秀’葡萄(Vitis vinifera)果实的耐低温性与HSP17.6
的诱导合成有关, 表明热预处理能够诱导葡萄果实

细胞合成HSPs, 并且是在mRNA转录和翻译水平

上被调节, 从而调节葡萄果实耐低温能力。

另有研究表明 sHSPs基因家族成员表达量与

果实耐冷性呈正相关(Sabehat等1996; Ding等2001; 
Saltveit 2005; Aghdam等2013), 其表达及蛋白积累

水平可作为一个评价果蔬对低温耐性及避免采后

低温贮藏导致冷害的理想分析方法(Page等2010; 
Sanchez-Bel等2012; Aghdam等2013; Polenta等
2007)。低温诱导后番茄果实sHSPs家族成员在表

达上明显上调以降低低温伤害(Page等2010; San-
chez-Bel等2012)。Sabehat等(1998)在番茄中发现

CI-sHSPs和CP-sHSPs在果实热激2 d后转入低温储

藏, 2 d后转录本有明显增加, 低温储藏后又继续增

加。以上研究说明sHSPs在增强植物的耐冷性上

也发挥重要的作用。

图2  sHSPs响应热胁迫结构示意图

Fig.2  Structural diagram of sHSPs in response to
high temperature

参考Löw等(2000)的文献修改。
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2.3  氧化胁迫

氧化胁迫对于植物进行光合作用有着很大的

影响, 尤其会对光系统II (photosystem II, PSII)造成

极大的伤害。研究发现, 番茄叶绿体HSP21对植物

PSII在依赖温度的氧化胁迫中具有保护作用, 将
HSP21在烟草中过量表达后可以提高烟草的抗氧

化能力, 说明sHSPs家族成员对植物的抗氧化能力

有显著的作用(Zhang等2016)。Netasharir等(2005)
研究表明, 番茄HSP21能够保护PSII免受氧化胁迫, 
同时促进果实成熟期间颜色的变化, 对果实成熟

过程中叶绿体向色素母细胞转换起关键作用。

2.4  盐胁迫

盐胁迫在植物逆境中也占有主导地位, 盐胁

迫对植物产量的损失和品质下降的影响也是近些

年一个重要的非生物胁迫研究课题。Fu等(2016)
研究表明, ER-sHSP能够提高植株的耐盐能力, 在
盐胁迫下, 对比野生型非转ER-sHSP植株, 转ER-
sHSP植株有更粗壮的根来维持一个相对高的含水

量; 也能够吸收少量的Na+, 积累更多的渗透物质

和Ca2+, 同时减少对光系统的伤害。并且ER-sHSP
在盐胁迫下能够降低其他ER中分子伴侣的表达, 
说明ER-sHSP的表达能够增强番茄植株的耐盐能

力, 减轻内质网中盐胁迫引起的ER胁迫。

sHSPs可以正调控盐胁迫, 也可以负调控盐胁

迫。Sun等(2016)在匍匐剪股颖(Agrostis stolonif-
era)中的研究发现AsHSP17基因的过表达会引起

植株在发芽期和后发芽生长期对外源脱落酸和盐

浓度的超敏性， 在这一过程中AsHSP17作为分子

伴侣负调控光合作用和脱落酸依赖/独立的信号通

路使植物对不良环境提高抗性。

3  sHSPs在植物生长发育中的作用

某些特殊的sHSPs在植物生长发育的特定时

期也有所表达。sHSPs可以在植物的种子、幼苗

中表达。王明强和张道远(2015)研究发现, sHSPs
基因转录和蛋白合成在种子的发育、吸胀种子的

糊粉层和萌发的胚中都能大量表达。一般在种子

发育时期 ,  脱落酸、水杨酸或茉莉酸处理会使

sHSPs表达量升高(Ham等2013; Klein等2014)。
在果实发育时期, 即使没有任何胁迫, sHSPs

的表达量也会升高。番茄CI-HSP17.4的mRNA几

乎在果实所有发育阶段都有表达, 在成熟后期达

到较高水平, CII-HSP17.6在转色期表达最高(Ding

等2001)。叶绿体sHSPs vis1基因的表达影响番茄

果实成熟过程中果胶的分解和果汁的粘稠程度, 
说明该蛋白在类囊体膜崩溃或类胡萝卜素形成过

程中对质体起保护作用(Ramakrishna等2003)。
Arce等(2015)对番茄Heize 1706果实的转录组测序

结果分析后找到4个差异表达的sHSPs基因, 并认

为CI-sHSPs和CII-sHSPs在果实发育过程中起着重

要的作用。

sHSPs基因家族不仅在热胁迫等逆境下具有

保护细胞的分子伴侣属性, 而且一些sHSPs可直接

利用其酶的活性在植物生长发育及代谢上发挥重

要的调控作用(Donovan和Marr 2016)。近来 , 
Zhang等(2014)在拟南芥中发现一种sHSPs基因家

族成员具有DNA糖基化酶ROS5活性, 可与组蛋白

乙酰转移酶IDM1作用, 促进DNA糖基化酶ROS1
对DNA的去甲基化来调控其他基因的表达。Tre-
week等(2015)认为sHSPs能与胞质骨架的肌动蛋白

作用, 保护和恢复细胞结构。Klein等(2014)发现在

植物的热冲击颗粒中含有RNA, 他们推测sHSPs能
在胁迫环境下保护和保存mRNA。

4  展望

近些年来, 越来越多的非生物胁迫类型严重

影响到植物的生长发育过程, 导致作物减产和品

质下降。通过育种手段选育出抗逆农作物新材料

成为解决当前问题之急需。植物在长期的进化过

程中, 形成了一系列独特且复杂的生理机制, 涉及

信号传导、基因的表达调控、代谢途径的反馈与

调节等, 能够对不同类型的环境胁迫作出应答, 以
避免或减少胁迫对自身的伤害。大量的试验均证

明sHSPs基因家族是植物响应逆境胁迫的一个普

遍且极为重要的媒介分子 ,  采用组成型过表达

sHSPs已使多种转基因作物增强了抗逆能力。己

有的大量研究结果均表明植物对逆境胁迫的抗性

与sHSPs表达量普遍呈正相关。但sHSPs提高植物

抗逆能力的具体作用机理, 以及sHSPs与其他蛋白

分子之间是否有协同作用目前仍不清楚, 尚需进

一步研究。
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Research advances of small heat shock protein gene family (sHSPs) in plants
ZHANG Ning, JIANG Jing*

College of Horticulture, Shenyang Agricultural University; Key Laboratory of Protected Horticulture, Ministry of Education; Key 
Laboratory of Protected Horticulture of Liaoning Province, Shenyang 110866, China

Abstract: Heat shock protein is a class of protein that can be rapidly synthesized when subjected to environ-
mental stress. It exists in many living cells from bacteria to higher eukaryotes and plays an important role in al-
most all plants. Eukaryotic heat shock protein can be divided into five families according to the molecular 
weights: HSP100, HSP90, HSP70, HSP60 and small heat shock proteins (sHSPs). Generally, the molecular 
weight of sHSPs is around 20 kDa, so it is also called HSP20. Recent studies have shown that the sHSPs gene 
families play an important role in response to plant abiotic stress. In this study, the research progress of sHSPs 
gene structure and function were introduced. It would provide essential information for elucidating its function 
in different plants on a molecular basis.
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