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摘要　 小分子热激蛋白（ｓＨＳＰｓ）是植物面临逆境胁迫时，被激活且表达增强的一类蛋白，属于热激蛋白的一个亚家族。 ｓＨＳＰｓ 作为分子
伴侣，在植物抵抗高温热害、低温冷害以及种子发育中具有重要的作用。 综述了 ｓＨＳＰｓ 的分类、特点和功能，重点讲述了其参与植物抗
逆性方面的研究进展，对目前研究中存在的问题进行了讨论，并对今后的研究方向进行了展望。
关键词　 小分子热激蛋白；抗逆性；功能
中图分类号　 Ｓ １８８　 　 文献标识码　 Ａ　 　 文章编号　 ０５１７－６６１１（２０１８）１８－００２９－０４

Ａｄｖａｎｃｅｓ ｏｆ Ｓｍａｌｌ Ｈｅａｔ Ｓｈｏｃｋ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ Ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ＷＡＮＧ Ｍｉｎ１，２，ＪＩＡＮＧ Ｂｉａｏ１，２，ＬＩＮ Ｙｕ’ｅ１，２ ｅｔ ａｌ　 （１．Ｖｅｇｅｔａｂｌｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｇｕａｎｇ⁃
ｚｈｏｕ，Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ ５１０６４０；２．Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ Ｖｅｇｅｔａｂｌｅ Ｎｅｗ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ，Ｇｕａｎｇｄｏｎｇ ５１０６４０）
Ａｂｓｔｒａｃｔ　 ｓＨＳＰｓ，ａ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ，ａｒｅ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ａｎｄ ｈｉｇｈｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｗｈｅｎ ｐｌａｎｔｓ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ａｄｖｅｒｓｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓ．Ａｓ ａ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｃｈａｐｅｒｏｎｅ，ｓＨＳＰｓ ｐｌａｙ ｃｒｕｃｉａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｈｅａｔ，ｃｏｌｄ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ．Ｔｈｅ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ，ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｒｅ⁃
ｖｉｅｗｅｄ，ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙ ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ．Ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｂｌｅｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｕｒｒｅｎｔ ｓｔｕｄｙ ｗｅｒｅ ｄｉｓｃｕｓｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｆｉｅｌｄｓ ｗｅｒｅ ｐｒｏｓ⁃
ｐｅｃｔｅｄ．
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ　 Ｓｍａｌｌ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ；Ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ；Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

基金项目　 广东省自然科学基金重点项目（２０１５Ａ０３０３１１００８）；广东省
科技计划项目（２０１６Ｂ０２０２０１００５）；广东省省级科技计划项
目（２０１７Ａ０５０５０１０２３）；广东省农业科学院院长基金项目
（２０１８１３）。

作者简介　 王敏（１９８９—），女，山东德州人，助理研究员，博士，从事瓜
类遗传育种研究。 江彪（１９８３—），男，安徽阜阳人，副研究
员，博士，从事冬瓜遗传育种及相关应用基础研究。 王敏与
江彪为共同第一作者。 ∗通讯作者，研究员，博士，从事瓜
类育种和生物技术研究。

收稿日期　 ２０１８－０２－２７

　 　 非生物胁迫因子，如干旱、盐渍化、高低温以及化学污染

物等，会引起植物细胞破坏和次生代谢物的产生［１］。 高温会

影响植物的代谢系统，特别是细胞膜的稳定性和生理过程，
如光合作用、蒸腾作用等，而植物通过增强分子伴侣的转录

和信号转导，释放活性氧（ＲＯＳ），合成抗氧化物质，积累渗透

调节物质［２］。 由于高温胁迫而产生的热激蛋白（ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＨＳＰｓ） ［３］，又被称为“逆境诱导的蛋白”或“逆境蛋

白” ［４－６］，几乎存在于所有的生物体内，且高度保守［６］，正常条

件下的含量较低（低于蛋白总量的 ５％），但在外界环境不利

条件刺激时，会大量合成（约占蛋白总量的 １５％） ［７］。 其中，
小分子热激蛋白（ｓＨＳＰｓ）属于热激蛋白的一个亚家族，其作

为分子伴侣，在植物抵抗高温热害、低温冷害以及种子发育

中具有重要的作用。 笔者综述了 ｓＨＳＰｓ 的特点、分类和生物

功能，对其参与植物抗逆性方面的研究进展进行了重点描

述，对目前研究中存在的问题进行了讨论，并对今后的研究

方向进行了展望。
１　 热激蛋白的特点

据报道，意大利科学家 Ｒｉｔｏｓｓａ 将果蝇放在高温环境下

研究其基因和蛋白质变化时，首先发现了热激蛋白［８］。 随

后，在几乎所有的生物中均发现了热激蛋白［９］，且其羧基端

有一个被称为“ｈｅａｔ－ｓｈｏｃｋ”的结构域［１０］。 热激蛋白的分子

量为 １０～２００ ｋＤ，在热胁迫时，作为分子伴侣参与信号的传

导［１１］。 植物热激蛋白根据分子量大小，可以分为 ＨＳＰ６０、
ＨＳＰ７０、ＨＳＰ９０、ＨＳＰ１００ 和小分子 ＨＳＰ 家族（ｓＨＳＰｓ） ［１１－１３］。
不同植物中的热激蛋白的数目差异较大［１４］，例如，在拟南芥

中有 １３ 个 ＨＳＰ２０、８ 个 ＨＳＰ７０、７ 个 ＨＳＰ９０、８ 个 ＨＳＰ１００ 以及

２１ 个热激蛋白转录因子（Ｈｓｆｓ） ［１５］，但是在番茄中有 １５ 个

Ｈｓｆｓ［１６］。
小分子热激蛋白（ｓＨＳＰｓ）的分子量为 １２～４３ ｋＤ，且大部

分蛋白的 Ｃ 端都包含 １ 个 ８０～１００ 个氨基酸序列的 α－晶体

蛋白（ＡＣＤ）结构域［１７－１８］。 高等植物中含有 ２０ 种以上的

ｓＨＳＰｓ［１９］。 ｓＨＳＰｓ 在正常的生长条件下是检测不到的，但逆

境条件能激活其表达［２０－２２］。 热激蛋白的特点一般包括保守

性，反应短时性，影响因素多样性，交叉耐受性以及种类多样

性［２３］。 一般情况下，生物胁迫和非生物胁迫均可以诱导小

分子热激蛋白的表达，其中高温胁迫是最主要的因素［２４］。
有研究表明，正常条件下，ｓＨＳＰｓ 的含量很低，但是高温胁迫

时，在短时间内含量急剧增加，且种类比其他热激蛋

白多［７，２５］。
２　 小分子热激蛋白的分类

ｓＨＳＰｓ 具有丰富的功能和遗传多样性［２６］，在生物体应对

生物或非生物胁迫中，能够维持天然蛋白的稳定性，并在保

护膜结构等方面发挥重要的作用。 小分子热激蛋白在高等植

物中极为丰富，且为核基因编码，分布在细胞的各个部位［２７］。
根据蛋白的亚细胞定位和氨基酸序列的同源性可以将植物的

ｓＨＳＰｓ 分为 ５个大的亚家族：①定位在细胞质或细胞核的 ＣⅠ、Ｃ
Ⅱ、ＣⅢ、ＣⅣ、ＣⅤ、ＣⅥ和 ＣⅦ亚家族；②定位于线粒体的ＭⅠ和 ＭⅡ
亚家族；③定位于质体的 Ｐ 亚家族；④定位于内质网的 ＥＲ 亚

家族；⑤定位于过氧化物酶体的 Ｐｏ 亚家族［２８－２９］。
不同植物中，小分子热激蛋白的种类和数目也各异，这

可能与植物的种类以及生活习性有关。 在拟南芥中有 １９ 个

ｓＨＳＰｓ 基因，其中定位在细胞质 ／细胞核中的 ｓＨＳＰｓ 有 １３ 个，
定位在内质网中和过氧化物酶体中的 ｓＨＳＰ 各 １ 个，定位在
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线粒体和叶绿体中的 ｓＨＳＰｓ 各 ２ 个［２１］。 在水稻中鉴定出了

２３ 个 ｓＨＳＰｓ 基因，分布在不同细胞器中的 ｓＨＳＰｓ 个数也不尽

相同［３０］。 其他作物中，大豆中有 ５１ 个 ｓＨＳＰｓ 基因［３１］，大白

菜［３２］和小麦中［３３］各自至少有 ２７ 个 ｓＨＳＰｓ 基因，番茄中至少

有 ４２ 个 ｓＨＳＰｓ 基因［３４］，辣椒的至少有 ３５ 个 ｓＨＳＰｓ 基因［３５］。
虽然不同作物的 ｓＨＳＰｓ 数目差异较大，但是相同点是定位于

细胞质 ／细胞核中的 ｓＨＳＰｓ 所占比例较大。
３　 小分子热激蛋白的功能

任何蛋白的功能都是由其构造和三维结构的折叠方式

所决定的［３６］。 热激蛋白（ＨＳＰｓ）能够保护细胞免受伤害，帮
助蛋白质折叠［２５］。 ｓＨＳＰｓ 发挥其分子伴侣的作用，形成的聚

合体能够与体内受胁迫后产生的损伤蛋白相结合以防止它

们聚集；在 ＡＴＰ 存在的条件下与 ＨＳＰ１００ 或 ＨＳＰ７０ 相互作

用，帮助受损蛋白重新折叠，恢复其生物功能［１７－１８］。
３．１　 分子伴侣，防止蛋白降解　 作为分子伴侣，在所有的动

植物中，ｓＨＳＰｓ 能调控蛋白质的折叠、积累及其定位和降

解［３７－４０］。 在依赖 ＡＴＰ 酶的条件下，能够识别并结合到未展

开的蛋白质，从而抑制蛋白质的聚集，这样可以保护细胞不

受高温伤害，且能够修补被损伤的蛋白质［４１］。 豌豆的

ｓＨＳＰ１８．１ 能够结合到未展开的蛋白质，并与其他热激蛋白如

ＨＳＰ７０ 或 ＨＳＰ１００ 作用，形成复合体，以维持蛋白的正常结构

和功能［４２］。
３．２　 参与种子发育　 有研究表明，ｓＨＳＰｓ 在玉米种子发育过

程中大量表达，例如ＨＳＰ６０ 和ＨＳＰ７０ 热激蛋白［４３］。 另外，贮
藏的种子暴露于过热的环境中，会产生一系列的细胞代谢反

应，一些正常的蛋白质合成会减少，但小分子热激蛋白的含

量会显著升高［４４－４５］。 过表达 ＡｔＨＳＰ２２．０ 基因后，拟南芥种子

耐受衣霉素胁迫的能力明显提高，种子萌发率明显高于野生

型［４６］。 细胞质 ＣＩ 型小热激蛋白（ｓＨＳＰ）在种子的胚胎形成

以及成熟过程中表达量均会升高［４７］。 另外，小分子热激蛋

白可以减轻番茄种子萌芽对光照的依赖性［４８］。 Ｃａ２＋－ＣａＭ 在

热激信号转导中通过激活热激转录因子的 ＤＮＡ 结合活性来

实现［４９］。 研究表明，热激后，拟南芥 ＡｔＣａＭ３ 基因的表达水

平明显升高，说明该基因可能参与了热激信号转导［５０］。
３．３　 参与植物抗逆性　 ｓＨＳＰｓ 在植物面临生物胁迫和非生

物胁迫时发挥着重要的作用，且抗胁迫能力具有多样性［６］。
但目前研究较多的是 ｓＨＳＰｓ 在植物面临高温、低温和盐渍化

等非生物胁迫下起的作用（表 １）。
３．３．１　 耐热性。 高温胁迫下，植物的生长缓慢，光合效率下

降，叶绿体的小分子热激蛋白（ＣＰｓＨＳＰ）作为细胞质体中含

量最丰富的热激蛋白［１９，２６］，在植物遇到热胁迫时，它对参与

光合作用的细胞器有保护作用［５１］，因为 ＣＰｓＨＳＰ 的生成可以

减轻光系统Ⅱ（ＰＳⅡ）的光抑制［５２］，且同种植物的不同基因型

中，耐热性的强弱与 ＣＰｓＨＳＰ 的表达水平有关［５３］。 另外，ＣＰ⁃
ｓＨＳＰ 在植物遇到高温胁迫时可以保护叶绿体膜，与膜结合，
并稳定细胞的膜结构［５４－５５］。 研究者通过转基因试验也验证

了 ＣＰｓＨＳＰ 在热胁迫中的作用。 高温胁迫时，在烟草中过量

表达 ＣＰｓＨＳＰｓ 可以增加光系统Ⅱ的稳定性［５６］。 番茄的 ＣＰ⁃

ｓＨＳＰｓ 只有在高温胁迫下（４７ ℃）才会对 ＰＳⅡ起到保护作

用，但是在常温下（２５ ℃）没有此作用［５７］。

表 １　 ｓＨＳＰｓ参与植物抗逆性的部分基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｍｅ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｓＨＳＰｓ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

抗性
Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

植物
Ｐｌａｎｔ

基因
Ｇｅｎｅ

文献
Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ

耐热 Ｈｅａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ 番茄 ＣＰｓＨＳＰｓ ［５７］
水稻 ｓＨＳＰ１７．７ ［５８］
水稻 ＯｓＨＳＰ１８．０ ［６１］
辣椒 ＣａＨＳＰ２６ ［６７］
拟南芥 ＡｔＨＳＰ２２．０ ［６９］
花生 ｓＨＳＰ ［７１］
牡丹 ｓＨＳＰ ［７２］

耐冷 Ｃｏｌｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ 番茄 ｓＨＳＰ ［７９］
桑树 ｓＨＳＰ ［７７］
绿豆 ｓＨＳＰ ［７８］

抗旱 Ｄｒｏｕｇｈｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ 拟南芥 ＡｔＨＳＰ１７．６Ａ ［８０］
拟南芥 ＨＳＰ１７．４ ［８３］

耐盐 Ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ 紫花苜蓿 ＭｓＨＳＰ１７．７ ［８４］
耐重金属镉
Ｃａｄｍｉｕｍ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ

水稻 ＯｓＭＳＲ３ ［４０］

　 　 小分子热激蛋白在水稻中的过表达能够显著提高转基

因植物的耐热性。 研究表明，在水稻中过表达小分子热激蛋

白基因 ｓＨＳＰ１７．７ 可以增强转基因植物的耐热性和对 Ｂ 类紫

外线的抗性［５８］，另外还发现该基因在水稻的抗旱中也起到

重要作用［５９］。 水稻 ＯｓＨＳＰ１８．６ 的转基因植物的耐热性和抵

抗其他非生物胁迫的能力明显提高［６０］。 ＲＮＡｉ 干扰水稻

ＯｓＨＳＰ１８．０ 降低了植物对细菌的抗性，以及耐热性和耐盐

性［６１］。 过表达线粒体的热激蛋白基因可以明显抑制植物的

细胞程序性死亡 ＰＣＤ 反应［６２］。 小分子热激蛋白之间可以发

生相互作用，如水稻 ＨＳＰ１７．７ 可以与 ＨＳＰ１６．９Ａ 互作，从而形

成复合体参与植物的耐热反应［６３］。
线粒体的 ｓＨＳＰｓ 在植物耐热性方面发挥了重要的作用，

其可以保护光系统Ⅱ蛋白质复合物不受损伤，保证细胞正常

的电子传递、ＡＴＰ 合成，使得植物在高温胁迫下保持正常生

长［６４］。 研究表明，番茄线粒体 ＨＳＰ２２ 蛋白的积累可以提高

其细胞的抗氧化胁迫能力和适应性［６５］。 研究者将辣椒的小

热激蛋白基因 ＣａＨＳＰ２４ 进行了分子克隆和逆境表达分析，
发现该基因在非生物胁迫下的表达量明显上升，说明该基因

参与了植物的逆境响应［６６］。 另外，将辣椒的 ＣａＨＳＰ２６ 基因

在拟南芥中异位过表达，可以增强转基因植物耐热能力［６７］。
内质网小分子热激蛋白在高温下的表达量会显著升高，例如

番茄的 ＬｅＨＳＰ２１．３ 和拟南芥的 ＡｔＨＳＰ２２．０ 对高温有一定的抵

御作用［６８－６９］。 在烟草中过表达甜椒细胞质小分子热激蛋白

基因 ＣａＨＳＰ２６ 可以显著提高转基因植物的耐热能力［７０］。 花

生的小热激蛋白基因（ ｓＨＳＰ）的诱导表达可以增强其在高温

下的生理性适应能力［７１］。 有研究者结合高温胁迫下的牡丹

的转录组测序，确定了小热激蛋白参与牡丹对高温的抵抗

能力［７２］。
３．３．２　 耐冷性与抗旱性。 低温环境会诱导一些蛋白的表达，
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包括脱水蛋白［７３］、热稳定蛋白［７４］ 和热激蛋白［７５］ 等，这些蛋

白可以在一定程度上减缓低温给植物造成的伤害。 低温可

以诱导番茄叶片中线粒体小热激蛋白的表达［６８］。 过表达叶

绿体小分子热激蛋白可以增强番茄植物的耐冷性［７６］。 研究

报道，内质网小热激蛋白的积累可以增强桑树对于寒冷季节

的低温驯化能力［７７］。 绿豆苗经过热激后产生的热激蛋白可

以在一定程度上增强植物对低温的抗性［７８］。 与此类似，有
研究者将经过热激的番茄放到低温环境中，发现经过热激处

理的番茄较对照的耐低温能力增强［７９］。 关于 ｓＨＳＰ 提高植

物耐冷性的原因，一方面可能是因为其可以提高细胞膜的流

动性，另一方面可以与细胞膜结合相互作用，从而保护膜系

统的完整性，增强植物的耐冷能力［５５］。
研究表明，拟南芥中过表达 ＡｔＨＳＰ１７．６Ａ 可以增强植物

的耐盐和抗旱能力［８０］。 也有研究表明，在拟南芥中异位过

表达百合的小分子热激蛋白基因 ＬｉｍＨＳＰ１６．４５，通过阻止不

可逆蛋白的聚集和清除细胞内的活性氧等途径，提高转基因

植物对逆境胁迫的抵抗能力［８１］。 植物在缺水逆境条件下，会
破坏细胞质膜分子排列，改变膜的透性，影响其正常代谢过程；
研究表明植物在抵抗高温和抗旱的机制上会存在一定的交叉

性［８２］。 研究表明，干旱敏感突变株的小分子热激蛋白基因

ＨＳＰ１７．４表达量很低，热诱导后 ＨＳＰ１７．４大量表达，并提高了拟

南芥的抗旱性，表明小热激蛋白 ＨＳＰ１７．４在干旱胁迫下同样可

以通过保护细胞组分，使植物维持生长发育［８３］。
３．３．３　 其他。 有研究表明，紫花苜蓿的小热激蛋白基因

（ＭｓＨＳＰ１７．７）在高温、高盐、氧化胁迫以及干旱环境中均可以

被诱导表达，且 ＭｓＨＳＰ１７．７ 过表达转基因植物可以显著提高

植物对高盐胁迫的抗性能力，表明该基因在植物抵抗盐渍化

胁迫方面具有重要的作用［８４］。 研究者在番茄中分离了内质

网小热激蛋白基因（ＥＲｓＨＳＰ），过表达该基因的转基因植物

的抗衣霉素能力较对照显著增强，说明该基因可以在一定程

度上减轻外界给内质网带来的胁迫压力［８５］。 通过将水稻的

ＯｓＭＳＲ３ 基因（小热激蛋白的家族 Ｉ 成员之一）在拟南芥中异

位表达，可以增强其对镉（Ｃｄ）的抵抗性［４０］。
４　 存在问题与展望

近年来，不同的非生物胁迫因素严重影响了植物的生长

与发育。 增强植物本身的抗逆能力以及选育优良的抗逆品

种是提高抗胁迫性的主要途径。 植物对高温以及其他逆境

胁迫响应也是一个多基因控制的复杂的生物过程，许多研究

已证明小热激蛋白能够在植物面临逆境胁迫时激活表达，通
过分子伴侣功能保护正常的蛋白免被降解，维持植物生长与

发育。 虽然 ｓＨＳＰｓ 在许多植物中已经被报道，但大部分是围

绕过表达量的变化来改变植物抗逆性方面，ｓＨＳＰｓ 如何提高

植物的抗性，具体通过什么信号途径尚不清楚。
因此，今后关于小分子热激蛋白的研究方向主要集中在

以下方面：①挖掘与鉴定新的小分子热激蛋白基因，丰富

ｓＨＳＰｓ 家族；②筛选与 ｓＨＳＰｓ 互作的蛋白，深入研究其机制；
③鉴定小分子热激蛋白转录因子的靶蛋白，了解其在植物抗

逆性方面的遗传网络；④分析定位在细胞不同位置的 ｓＨＳＰｓ

蛋白的进化和分子关系，为植物的耐热性分子辅助育种提供

理论指导。
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