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摘要: 小热休克蛋白(sHSPs)是一类广泛存在于植物体内的应激诱导蛋白, 分子量从12到42 kDa不等, 作为

不依赖ATP的分子伴侣, 可以防止变性蛋白的不可逆聚集。它们可以通过与错误折叠或未折叠的蛋白质

的结合以防止它们的聚集。近年的研究表明, sHSPs基因家族在响应植物非生物和生物胁迫中起着至关

重要的作用。本文综述了sHSPs基因结构特征以及生物学功能的最新研究进展, 着重阐述了sHSPs在不同

逆境胁迫下的表达方式和调控机制, 为研究其抗逆机制提供参考。
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Abstract: Small molecule heat shock proteins (sHSPs) are a kind of stress-induced protein widely existing in 
plants, with molecular weight ranging from 12 to 42 kDa. As an ATP independent molecular chaperones, it 
can prevent irreversible aggregation of denatured proteins through binding to misfolded or unfolded proteins. 
Recent studies have shown that the gene family of sHSPs plays a crucial role in responding to plant abiotic 
and biotic stresses. This study reviews the latest research progress on the structural characteristics and bio-
logical functions of sHSPs focusing on the expression patterns and regulatory mechanisms of sHSPs under 
different stress conditions, providing reference for studying their stress resistance mechanisms.
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小分子热激蛋白(small molecule heat shock pr-
oteins, sHSPs)是热激蛋白家族中的一类分子量为

12~42 kDa的热激蛋白, 具有高度保守性(张宁和姜

晶2017)。sHSPs的主要功能是防止其他蛋白质在

环境压力下不可逆地聚集、变性或失去正常折叠

结构 , 从而帮助蛋白质发挥正常功能(俞佳虹等

2017)。Ritossa (1962)首次在果蝇中发现sHSPs的

存在。后来的研究发现, sHSPs广泛存在于所有生

物细胞中, 尤其是在高等植物中最为丰富(郭尚敬
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等2005)。植物中sHSPs由核基因编码, 可以与细胞

蛋白质结合并防止其热诱导聚集, 并可参与生物

对其他胁迫, 如寒冷、干旱、盐和金属离子等的应

答过程(王敏等2018)。

1  植物sHSPs的分布和结构

自然界中的生命有机体在面对外界刺激时会

做出一种自身保护性反应, 这种反应被称为热休

克反应。在此期间, 细胞中基因表达有区别于正常

状态, 其中一些特殊基因(热休克基因)选择性上调

表达, 这些蛋白即为热休克蛋白(heat shock proteins, 
HSPs)也被称为热激蛋白(栗振义等2016)。HSPs根
据其分子量分为HSP110、HSP90、HSP70、HSP60
和低分子量HSPs, 低分子量的HSPs被称为小热休

克蛋白(sHSPs) (栗振义等2016)。当植物受到非生

物及生物胁迫时, 部分蛋白会错误折叠而引起细

胞功能损害, 而sHSPs常常作为细胞的第一道防线

参与植物应答各种类型的逆境胁迫(王敏等2018)。
sHSPs在进化上是保守的, 是细胞蛋白质质量控制

系统的关键组成部分(李春子和成善汉2010)。在

分子水平上, sHSPs家族成员可以通过改变其结构

以限制有害物质的形成, 重建正常的蛋白质构象, 
维持细胞代谢平衡(李春子2010)。

sHSPs普遍被组装成大型多聚体复合物, 作为

寡聚体发挥作用, 防止错误折叠的底物蛋白形成大

的、不溶性的蛋白聚集体(Waters和Vierling 2020)。
与依赖ATP的Hsp60、Hsp70、Hsp90和Hsp100不同, 
sHSPs自身无再折叠活性(Waters 2013)。高等植物

至少有20种sHSPs, 同一物种可能有多达40种不同

的sHSPs (郭尚敬等2005)。植物sHSPs均由核基因

编码, 在被子植物中, 根据细胞内定位, sHSPs可分

为11个亚家族(CI~CVI、MTI、MTII、ER、CP和

PX) (Sun等2002)。其中, 6个sHSPs亚家族(CI~CVI)
定位于细胞质/细胞核, 2个亚家族(MTI和MTII)定
位于线粒体, 其他3个亚家族分别定位于叶绿体、

内质网和过氧化物酶体(Miller等2013)。
sHSPs的主要结构是保守的: α-晶体蛋白结构

域(alpha crystallin domain, ACD)被高度灵活的N末

端区域(N-terminal region, NTR)和一个短的C末端

区域(C-terminal region, CTR)所包围(张宁和姜晶

2017)。ACD是sHSPs的标志性结构域, 在该蛋白超

家族中显示出高度的序列一致性。所有的sHSPs
都有一个共同的ACD, 通过这个结构域可以被识

别(Hibshman等2023)。ACD具有同源性, 并呈现出

高度分歧的N端和C端侧翼序列, 这对sHSPs的功

能非常重要(李春子2010)。ACD由一列β链结构组

成, 共有三部分: β2-β3-β4-β5的N端共有区I (N-ter-
minal common region I, CRI)、β7-β8-β9的C端共有

区域II (C-terminal common region II, CRII)及连接

CRI与CRII的疏水区环(β6-环) (图1), ACD中心结

构域两侧为保守度较低的N末端结构域和C末端延

伸序列(Pareek等2021)。研究表明, ACD、N端和C
端区域共同形成的sHSPs结构在分子伴侣作用中

发挥作用(Haslbeck和Vierling 2015)。

2  植物sHSPs的生物学功能

在诸多生物过程中sHSPs扮演着不可替代的

角色, 在分子伴侣作用方面尤为重要, 如协助蛋白

质的折叠、建立蛋白质的正确构象、参与多肽的

降解和转录调控等。同时, sHSPs在植物对非生物

胁迫的防御机制中发挥重要作用, 在受到外界恶

劣的环境胁迫时, 植物发生应激反应, 使sHSPs的
表达迅速上升, 进而保护有机体。此外, sHSPs还
具有稳定其他蛋白质的功能, sHSPs与mRNA翻译过

图1  sHSPs结构示意图

Fig. 1  Structural schematic diagram of sHSPs
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程中的新肽结合, 进而防止肽链在成熟前折叠。

2.1  分子伴侣

胁迫会阻碍蛋白质执行正常功能, 分子伴侣

仍被认为是抵御环境胁迫甚至遗传变异的强大“缓
冲剂”, 任何诱导蛋白质错误折叠的胁迫都需要

HSP分子伴侣发挥防御作用。研究表明, 被激活的

sHSPs可以防止底物发生不可逆的聚集, sHSPs能
够调节蛋白质的折叠、定位、积累和降解(卢承琼

2016)。在对植物的热胁迫试验中, 发现HSP100/
ClpB、HSP90/HtpG、HSP70/DnaK、HSP60/Gr-
oEL和sHSPs上调表达, 它们在蛋白质质量控制中

起分子伴侣的作用(栗振义等2016)。此外, sHSPs作
为分子伴侣, 可以通过与复合物HSP70/100结合帮

助蛋白质正确折叠以维持蛋白质的功能构象, 并
防止非天然蛋白质的聚集(Singh等2021)。sHSPs
还可以与变性的蛋白质结合形成复合物, 这些复合

物在HSP70/100的作用下分解, 并促进变性蛋白的

重新折叠(Reinle等2022)。sHSPs与底物复合物可

以形成一个内部稳定的核心和一个外部动态的外

壳。研究发现, HSP70在HSP40的协助下, 取代外

部的sHSPs并与内部的核心结构结合, 释放底物并

进行重新折叠(Obuchowski等2021; Rauch等2016)。
sHSPs和分子伴侣复合物HSP70/100主要参与保护

植物细胞免受非生物和生物胁迫的不利影响的过程, 
促进不稳定蛋白质的再折叠和降解(Pagel 2008)。
2.2  非生物胁迫及生物胁迫下的功能

2.2.1  高温胁迫

Tian等(2022)发现与野生型(wild type, WT)植
物相比, 转PtsHSP17.2基因烟草(Nicotiana tabacum)
在热胁迫下的叶绿素含量、相对电解质泄漏和丙

二醛(malondialdehyde, MDA)含量的变化较小; 抗
氧化酶的活性和脯氨酸的含量在热胁迫下明显增

强。这证明过表达的PtsHSP17.2基因提高了烟草

对高温的耐受性。另有研究发现, sHSPs在高温环

境胁迫下, 可以通过改变其结构以抵抗环境压力, 
限制有害物质的形成, 维持细胞平衡, 减少活性氧

的积累, 恢复细胞的完整性, 以提高植物抗氧化能

力和存活率(Haslbeck等2005; Mazur和Van den Burg 
2012)。Sedaghatmehr等(2016)在拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)热胁迫研究中发现, 质体金属蛋白酶FtsH6

缺失可以促进HSP21蛋白在高温胁迫后期的积累, 
并提高植物对高温的耐受性。水稻(Oryza sativa)中
过表达的AsHSP16.5能够被高温迅速诱导。RNA- 
seq分析显示AsHSP16.5调控生长素信号转导和应

激相关基因的表达, 如热休克因子(heat shock fac-
tors, HSFs)和其他转录因子等, 进而增强水稻的耐

热性(Desai等2021)。
2.2.2  低温胁迫

低温会严重危害植物的生长发育以及产量, 
温度过低会造成植物细胞中的各种酶和功能蛋白

易发生构象改变, 甚至是变性(Barrero-Gil等2016)。
研究发现番茄(Solanum lycopersicum)中过表达Sl-
HSP17.7可以维持活性氧稳态, 抑制细胞程序性死

亡, 从而提高番茄果实的耐冷性, 减轻低温对番茄

叶片的损伤(张宁2020)。另有研究发现, 热预处理

诱导的‘京秀’葡萄(Vitis vinifera cv. Jingxiu)果实的

耐低温性与HSP17.6的诱导合成有关。热预处理

能够诱导葡萄果实细胞合成sHSPs, 调节葡萄果实

耐低温能力(Zhang等2015)。在番茄果实热激2 d后
转入低温储藏2 d后, Sabehat等(1996)发现CI-sHSPs
和CP-sHSPs的转录本有明显增加。sHSPs能够调

节细胞稳态, 在增强植物耐冷性的调节上发挥着

至关重要的作用。

2.2.3  干旱胁迫

栽培作物在生长过程中需要大量的水分, 干
旱严重影响了作物的产量, Zhang等(2022)研究表

明, sHSPs的过表达可增强植物抗旱能力。干旱胁

迫后, 转基因植株的超氧化物歧化酶(superoxide 
dismutase, SOD)、过氧化物酶(peroxidase, POD)活
性和脯氨酸含量增加, 而膜脂过氧化产物MDA含

量下降。Feng等(2019)研究发现, 拟南芥过表达Ca- 
HSP25.9可以提高其在干旱胁迫下的发芽率及根长。

研究发现HbsHSP23.8在克隆HEVEA的幼株植物中

发挥着巨大作用。通过实时RTPCR进行基因表达

分析, 发现在干旱条件下, 植物叶子中Hbshsp- 23.8
的表达是显著上调(Pramod等2017) 。sHSPs能够

增强植物对干旱胁迫的耐受性, 促进植物在干旱

胁迫后继续生长的能力, 提高植物的成活率。

2.2.4  盐胁迫

盐胁迫在植物生长过程中也是至关重要的胁
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迫因素(曲悦等2022)。Qin等(2021)发现, 在盐胁迫

下, 过表达TaHSP17.6的转基因拟南芥能长出更多

的侧根以适应胁迫环境。此外, sHSPs可以提高植

物对盐胁迫的抗性, 主要表现在增强植物细胞抗

氧化能力, 提高植物组织含水量, 促进种子发芽。

Jiang等(2020)发现, 位于烟草细胞质的RcHSP17.8
的表达可以降低高盐胁迫下幼苗的导电性和失水率, 
提高脯氨酸含量, 表现出明显的抗高盐胁迫能力

和适应性。Neto等(2020)发现, 在25和50 mmol·L–1 
NaCl胁迫下, 过表达RcsHSP12的拟南芥种子发芽

率分别高达83%和92%, 远高于野生型。

2.2.5  重金属胁迫

重金属胁迫会严重干扰植物正常生长, 导致

植物呼吸作用和光合作用受到影响, 使重要的酶和

蛋白质功能失活而致使细胞内稳态紊乱(Hossain
等2012)。重金属污染日益严峻,以镉(Cd)最为严重, 
镉是植物非必需元素, 能够导致植物营养缺陷、光

合作用强度降低、氧化应激等(张星雨等2021)。
sHSPs可以激活植物氧化防御系统以减少重金属胁

迫下植物的氧化损伤(Burkhead等2009)。研究发现, 
在镉胁迫下, 与WT植物相比, 转基因株系根和地

上部组织的损伤明显减轻(Wang等2021)。镉胁迫

下, 藜麦(Chenopodium album)中的CpsHSPs可降

低叶绿素含量, 显著提高POD和SOD活性(Haq等
2012)。另有研究发现, 与WT相比, 转OsMSR3基因

的拟南芥对镉耐受性更强, 存活率更高, 氨基糖苷

类-3-磷酸转移酶(nonprotein thiol, NPT)、谷胱甘

肽(glutathione, GSH)和植物螯合肽(phytochelatin, 
PC)的积累量更多, 证实在重金属胁迫下, OsMSR3
有助于促进植物正常生长, 刺激植物产生防御物

质(Cui等2012)。
2.2.6  生物胁迫

sHSPs参与植物对生物胁迫的应答。sHSPs可
以通过抑制真菌、病毒和线虫等(UI-Haq等2019)
的生长和感染能力来降低生物胁迫对植物造成的

伤害。研究表明, 当水稻受到Xanthomonas oryzae 
pv. oryzicola (Xoc)侵染, 基因OsHSP18.0-CI的表达

量显著升高。OsHSP18.0-CI过表达于水稻中, 能通

过正向调控有效地提高水稻的抗细菌性条斑病

(Ju等2017)。Hishinuma-Silva等(2020)发现 , 接种

线虫后, GmHSP22.4基因在拟南芥中的过表达被

高度诱导, 与WT比, 显著降低了线虫的繁殖和感

染潜力。

2.3  sHSPs参与调控植物的生长发育、代谢及胁

迫的机制

研究表明, 植物sHSPs广泛参与各种生物或非

生物胁迫过程中(图2)。
2.3.1  生长发育及代谢

植物热休克蛋白广泛存在于种子、幼苗、根、

茎、叶等不同器官中(Donovan和Marr 2016)。某些

sHSPs也在周期性或发育性控制下的细胞中表达。

在没有环境胁迫的情况下, 植物中的sHSPs表达仅

限于某些发育阶段, 如胚胎发育、发芽、花粉发育

和果实成熟(Wehmeyer和Vierling 2000)。研究表明, 
RcsHSP亚家族在应对各种非生物胁迫时具有不同

的调节机制。此外, 在拟南芥过表达RcsHSP基因后, 
可以大大提高非生物胁迫下种子的发芽率(Neto等
2020)。麻疯树(Jatropha carcas)种子成熟过程中, 
实时定量RT-PCR分析表明, JcHSP-1和JcHSP-2的
转录水平在种子发育过程中随着自然脱水过程而

增加(朱勋路等2010)。这两种JcHSPs可能在保护

细胞和种子发育中发挥重要作用。Yang等(2022)
发现转基因大豆 (Glycine max)中过表达的Gm-
HSP17.9导致根瘤数量、根瘤鲜重、固氮酶活性、

聚β-羟基丁酸酯(PHBs)含量、尿素和总氮含量显

著变化, 植物种子产量显著上升。

2.3.2  植物抗氧化防御

在植物中, 逆境胁迫往往会导致活性氧物质

(reactive oxygen species, ROS)的产生, 植物细胞因

超氧自由基·O2–、羟基自由基(OH–)等的积累, 会
造成氧化损伤, 在这种氧化应激下, ROS的积累显

著增加(Kerchev等2020)。利用ROS作为分子的信

号可进一步诱导sHSPs的产生。HSP通过积累和稳

定功能蛋白来增强植物抗逆性, 并在植物响应氧

化胁迫时发挥一定功能。在烟草抗氧化能力试验

中发现过表达CaHSP26的转基因烟草生长势明显

高于对照, 明显提高了烟草在H2O2胁迫下的存活

率, 降低了MDA的产生(郭尚敬等2012)。sHSPs的
表达可以增强植物的抗氧化力, 减少植物的氧化

损伤 , 恢复细胞的完整性。Yang等(2020)发现在
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图2  植物sHSPs受胁迫示意图

Fig. 2  Schematic diagram of plant sHSPs under stress

H2O2处理下, 与WT相比, 转LimHSP16.45基因的拟

南芥植株有更高的存活率, 且植物体内可溶性糖

和脯氨酸含量显著增加。Zhao等(2023)通过转录组

分析发现热水处理有助于冷藏过程中HSF-HSP和
ROS途径之间串扰, 处理通过PpHSFA4c转录因子

介导此途径能有效减轻桃果实的冷害, 并提高抗

氧化活性, 维持ROS稳态。

2.3.3  ABA调控机制

脱落酸(abscisic acid, ABA)作为常见的“应激

激素”, 在植物遭受非生物胁迫时被迅速释放参与

信号传导(Zhong等2013)。研究发现, 过表达sHSPs
可以间接调控植物ABA的积累, 响应非生物胁迫

(Yang等2017)。同时, sHSPs还可以调节由ABA介

导的信号转导, 通过增强气孔关闭, 增强植物的非

生物胁迫耐受性(Sun等2016)。通过研究干旱高温

复合胁迫下sHSPs在玉米(Zea mays)中对ABA的响

应发现, ABA可显著提高sHSP26蛋白的表达(潘攀

等2013)。另有研究表明, 50 μmol·L–1的ABA处理

丹参(Salvia miltiorrhiza)可诱导SmHSP21.8基因的

表达(王世威等2022)。Sun等(2016)在对西伯利亚

剪股颖(Agrostis stolonifera)研究发现, AsHSP17基

因的过表达引发植物不同发育时期应对外源ABA
和盐浓度的敏感性, 参与负调控光合作用和ABA
依赖性或独立性的信号传递通路, 提高植物的抗

逆性(Sun等2016)。

3  植物sHSPs基因表达调控

热应激反应是细胞内一系列高度程序化的事

件。sHSPs家族成员在胁迫下可以被诱导表达来抵

御外界不良刺激。这种诱导主要是在mRNA的合

成(转录)阶段产生的(Singh等2019)。而热休克蛋

白基因的转录和表达是由热休克因子(heat shock 
factors, HSFs)和热应激元件(heat stress elements, 
HSEs)调节的(Gong等2021)。研究表明, 热休克转

录因子(HSFs)在热应激反应中调控sHSPs基因的

表达。HSFs是通过一个高度保守的上游反应元件, 
即HSEs来调控sHSPs基因的表达(Kumar等2009)。

大多情况下, HSFs处于关闭状态, 但在高温胁

迫下, HSFs形成三聚体, 与HSEs结合, 开始调控基

因转录(李春子2010)。植物细胞内的HSFs包括

HSfA1和HSfA2, 其N端DNA结合域(DNA binding 
domain, DBD)可与HSEs结合, 该复合物进一步参
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与sHSPs的转录和表达。而HSEs位于热休克蛋白

序列的上游(Gong等2021)。植物HSFs具有高度保

守的模块结构, 包括3个功能域: DBD、寡聚结构域

(oligomerization domain, OD)和核定位信号域(nu-
clear localization signal, NLS) (Charng等2007)。DBD
拥有一个中心螺旋-转折螺旋, 能特异性地与sHSPs
基因启动子中的HSEs结合, HSfA1和HSfA2正是利

用了DBD的特性完成对sHSP基因转录和表达的调

控(Guo等2016)。HSFs分为A、B、C三类, A类能

够诱导防御基因参与热胁迫应答, HSFA1在sHSP
的转录中充当主调控者(Chennakesavulu等2021)。
HSfA2不仅参与sHSPs的转录, 还维持植物中sHSPs
基因的表达(UI-Haq等2019)。HsfA2的活性也受到

sHSPs网络调控, 能够影响其溶解度、细胞内定位

和激活剂功能(Port等2004)。在猕猴桃植物耐热性

中的研究中, AcHsfA2-1上调表达, 并可以与3个
AcHsp20s的启动子结合, 使它们转录活性增加50倍
以上(Xue等2015)。HSFB已被证明在应激恢复期

间抑制sHSPs的转录, 通常与HSFA结合, 协同转录

增强目的基因的表达(匡洁2013), HSFB1/B2可能

与A类HSF相互作用, 调节热休克反应的关闭(Ku-
mar等2009)。

此外 , sHSPs的表达与 lncRNA (long non-cod-
ing RNA)和miRNA (microRNA)也存在一定关系

(Zhu等2016)。lncRNA和miRNA是在植物应激反

应中基因表达调节过程的重要组成部分(Xing等
2016; 毛家旺等2021), 它们可以与DNA、RNA和

蛋白质相互作用(Wang等2017), 并调节RNA代谢、

修饰蛋白质并调节其功能活性(Hannoufa等2020)。
lncRNA、miRNA、mRNA和sHSP可以共同形成

miRNA-lncRNA-mRNA网络或lncRNA-miRNA- 
mRNA网络, 以应对生物和非生物胁迫(Basak和Ch- 
andran 2015)。miRNA调节的sHSPs能在热启动过

程中被诱导, 从而使细胞快速生成响应胁迫的蛋

白形式(Balazadeh 2022)。Kushawaha等(2021)揭示

了热应激下OSA-miR397b和OSA-miR5077中的

miRNA序列, 并证明其编码热休克激活因子和阻

遏因子在植物间表现差异化表达, miRNA上调, 而
mRNA和lncRNA下调。Song等(2021)通过染色体

定位分析发现5种lncRNA处于反义方向, 并与其相

应的HSP基因重叠, 这证明lncRNA通过顺式作用

模式调节其同源义HSP的表达。因此, lncRNA和

miRNA调节sHSPs的表达, 并与sHSPs结合形成特

异性网络以应对应激。

4  展望

近些年, 随着对sHSPs探索逐渐深入, 对其主

要功能也逐渐有了更多了解。本文通过对sHSPs的
生物学功能及基因表达调控的综述, 有助于更好

地了解sHSPs在植物耐逆机制中的作用, 对通过基

因工程和生物育种的方式改善植物对逆境胁迫防

御策略提供了参考。未来, 对sHSPs的研究重点应

集中在: 应激分子机制过程中的sHSPs的表达与信

号网络、逆境胁迫下sHSPs参与蛋白质质量控制

和互作的信号转导途径以及编码基因上下游的调

控关系等。
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