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昆虫小分子量热激蛋白的研究进展* 
陆明星**  徐  静  杜予州*** 

（扬州大学园艺与植物保护学院，扬州大学应用昆虫研究所 扬州大学， 扬州 225009） 

摘  要  昆虫小分子量热激蛋白（Small heat shock proteins, sHSPs）是最早被发现的热激蛋白，但是有关

它们的研究相对较少。本文对昆虫小分子量热激蛋白的最新研究成果进行了总结，旨在引起人们对该类蛋

白的关注，以便进一步研究其功能，探讨其可能的应用前景。目前研究表明：昆虫小分子量热激蛋白是其

所有热激蛋白中最不保守的家族。同时，它们通常拥有一个 α-晶状体结构域；分子量范围一般在 12~43 ku；

具有分子伴侣的活性。每种昆虫体内拥有多种 sHSPs，而且其功能也各不相同。这些热激蛋白在昆虫的生

长发育、生殖以及滞育等重要生命活动中起着重要的作用；同时在抵御不良环境以及适应性进化中也具有

重要意义。随着研究的深入，还将会有更多的昆虫 sHSPs被鉴定，它们更多的功能也将被逐渐发掘。 

关键词  昆虫，小分子量热激蛋白，生长发育，温度胁迫，滞育 

 

Progress in research on insect small heat shock proteins 

LU Ming-Xing**  XU Jing  DU Yu-Zhou*** 

(School of Horticulture and Plant Protection, Institute of Applied Entomology, Yangzhou University, Yangzhou 225009, China) 

Abstract   Insect small heat shock proteins are an infrequently studied part of the superfamily of heat shock proteins. This 

article summarizes the latest research on these proteins and also discusses prospects for further research on their functions and 

possible applications. Current research demonstrates that insect small heat shock proteins are the most poorly conserved family 

of insect heat shock proteins. However, they usually have a conserved α-crystallin domain, a small molecular mass of 12-43 ku, 

and act as molecular chaperones. All insects possess many kinds of small heat shock proteins with diverse functions that play 

important roles in insects’ development, reproduction and diapause. They also have a strong influence on insects’ ability to 

withstand adverse environmental conditions and adaptive evolution. With further in-depth research, more and more insect 

small heat shock proteins and their functions will be identified. 
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热激蛋白（Heat shock proteins，HSPs）是一

组高度保守的蛋白质，广泛存在于原核生物和真

核生物中。目前，按照分子量和同源性将热激蛋

白划分为 HSP100，HSP90，HSP70，HSP60 和

小分子量热激蛋白（Small heat shock proteins，

sHSPs，即蛋白质分子量范围在 12~43 ku）（Kim 

et al.，1998；Sǿrensen et al.，2003）。相对于大

分子量热激蛋白，小分子量热激蛋白的研究较

少。小分子量热激蛋白是所有热激蛋白中最不保

守的家族，而且在生物体早期的进化过程中就已

经发生分化。尽管小分子量热激蛋白超级家族在

序列和大小上拥有多样化，但是绝大数拥有共同

的特征：（1）有一个大约 90个残基的保守 α-晶

状体结构域。一般来说，每个小分子量热激蛋白

都拥有一个变异大的 N 端，保守的 α-晶状体结

构域和延伸的 C端；（2）分子量范围在 12~43 ku；
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（3）产生数量多的低聚体；（4）有一个动力学

的四聚体结构；（5）能被胁迫因子诱导和具有分

子伴侣的活性，可以阻止变性蛋白的聚集（图 1）

（Franck et al.，2004；Haslbeck et al.，2005）。

自从 1974 年第一次发现热激可以诱导黑腹果蝇

Drosophila melanogaster体内小分子量蛋白的累

积后，越来越多的研究发现小分子量热激蛋白与

生物体的许多重要功能有着密切的联系，比如维

持细胞骨架的完整性、参与生物体的氧化还原代

谢、维持生物体的生长发育、增强细胞对环境胁

迫的适应能力，还与生物体的休眠和滞育密切相

关（Tissiéres et al.，1974；Yocum et al.，1998；

Garrido et al.，2012；Wettstein et al.，2012）。小分

子量热激蛋白分子伴侣活性是实现上述功能的

重要保障，而它们的作用方式又不同于大分子量 
 

 
 

图 1  小分子量热激蛋白的结构特征 
Fig. 1  Features of sHSPs structures 

绿色代表 N端，蓝色代表 α-晶状体结构域， 

紫红色代表 C端（Haslbeck et al.，2005）。 

Green，N-terminal region；blue，α-crystallin domain；

magenta，C-terminal extension (Haslbeck et al.，2005). 

热激蛋白，是一种 ATP独立性的分子伴侣（van 

Montfort et al.，2001）。有研究认为，它们分子

伴侣活性与其多聚体的产生和重排有关，越大的

多聚体产生越有利于其产生分子伴侣活性（Kim 

et al.，2003）。例如，豌豆 Pisum sativum 的

HSP18.1 在正常条件下可以形成 12 亚基的多聚

体，而在高温诱导下它可以聚集 13~20个亚基形

成多聚体（Stengel et al.，2010）。 

1  昆虫小分子量热激蛋白基因的鉴

定与分类 

目前的研究发现，小分子量热激蛋白

（sHSPs）在各种生物体中的种类和数目各不相

同，例如秀丽隐杆线虫 Caenorhabditis elegans

有 16条 sHSPs基因（shsps）、拟南芥 Arabidopsis 

thaliana 有 19 条、人类（Homo sapiens）有 10

条（图 2）（Franck et al.，2004；Aevermann and 

Waters，2008；Li et al.，2009），至于造成这种

现象的原因目前尚不十分清楚。但一般认为，不

同生物体在长期的进化过程中，根据自身的需求

而分化出不同类型和数量的小分子量热激蛋白

（Haslbeck et al.，2008）。昆虫体内也有多种

sHSPs，每种昆虫体内所含有的种类和功能也各

自不同。尽管昆虫作为地球上种类最多的动物，

但有关昆虫的 sHSPs 却研究甚少。目前有关

sHSPs的研究主要集中在几种模式昆虫中，例如

通过全基因组研究发现家蚕Bombyx mori体内拥 

 

 
 

图 2  10 种代表性生物体中小分子量热激蛋白的数目 
Fig. 2  The number of the small heat shock proteins of ten representative organisms 
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有 16种 shsps，黑腹果蝇Drosophila melanogaster

有 11种，小菜蛾 Plutella xylostella有 15种，冈

比亚蚊Anopheles gambiae有 7种（Li et al.，2009；

夏晓峰等，2013）。通过转录组分析推测，柑桔

粉虱 Dialeurodes citri有 18种 shsps（Chen et al.，

2014）。Shen等人（2011）在斜纹夜蛾 Spodoptera 

litura体内分离克隆了 6种 shsps；在水稻二化螟

Chilo suppressalis体内也获得了 5种 shsps （Lu 

et al.，2014）。此外，研究发现，昆虫小分子量

热激蛋白可分为两大类：一类是种特异性小分子

量热激蛋白；另一类是同源性小分子量热激蛋白

（Li et al.，2009；Shen et al.，2011；Lu et al.，

2014）。 

2  昆虫小分子量热激蛋白的主要作用 

2.1  在昆虫生长发育和生殖中的调节作用 

昆虫的生长发育非常复杂，它们要经历不同

的发育阶段，同时处于不同发育阶段的昆虫在其

形态上也存在着较大的差异，尤其是完全变态昆

虫。此外，昆虫还拥有多种生殖方式，比如两性

生殖、孤雌生殖等。以黑腹果蝇为模型研究其生

长发育机制时发现，sHSPs 发挥着重要的作用

（Michaud et al.，2002；Takahashi et al.，2010）。

在昆虫的身体重构和变态阶段（胚胎、幼虫、蛹）

具有更高的 shsps表达水平。在发育过程中 shsps

的表达水平受到蜕皮激素的调节，例如黑腹果蝇

体内的 hsp27 和 hsp23，中华蜜蜂 Apis cerana 

cerana的 hsp24.2和 hsp23.0 （Amin et al.，1991；

Luo et al.，1991；Liu et al.，2014），类似的研究

结果也在斜纹夜蛾中被发现（Shen et al.，2011；

Gu et al.，2012）。此外，昆虫的 shsps在不同的

组织和发育阶段呈现出特异性表达（Michaud  

et al.，1997，2002），例如：黑腹果蝇的 hsp23、

hsp26 和 hsp27 主要在神经系统和生殖腺中表达

（Glaser and Lis，1990；Marin et al.，1993）；水

稻二化螟的 hsp21.4和 hsp21.7a在头部表达量最

高（Lu et al.，2014）；大螟的 hsp21.4也是在头

部表达量最高（Sun et al.，2014）；而家蚕的

hsp19.1 和 hsp22.6 在头部表达量也很高（Li  

et al.，2009）；中华蜜蜂的 hsp22.6 在中肠表达

量最高；同时，它的 hsp24.2 和 hsp23.0 也呈现

组织差异性表达（Liu et al.，2014；Zhang et al.，

2014）。另外，5 种小分子量热激蛋白基因在水

稻二化螟不同发育阶段呈现出不同的表达模式，

其中 hsp19.8、hsp21.4、hsp21.5和 hsp21.7b在成

虫期的表达量达到最高；而 hsp21.7a在一龄幼虫

期表达量最高（Lu et al.，2014）。斜纹夜蛾的

hsp19.7，hsp20 和 hsp20.7 和苹果蠹蛾 Cydia 

pomonella 的 hsp19.8 表达也在成虫阶段达到最

大值（Garczynski et al.，2011；Shen et al.，2011）。

相反，斜纹夜蛾的 hsp20.4 和美洲斑潜蝇

Liriomyza sativa 的 3 个小分子量热激蛋白基因

（hsp19.5，hsp20.8和 hsp21.7）的表达量在成虫

期最低（Huang et al.，2009；Shen et al.，2011），

而铜绿蝇 Lucilia cuprina的 hsp24在其一龄幼虫

体内的表达量最低（Concha et al.，2012）。目前

的研究表明，小菜蛾的 14 种小分子量热激蛋白

基因也呈现出组织和发育阶段的特异性表达

（Chen and Zhang，2015）。另外，昆虫体内的小

分子量热激蛋白的表达还存在性别差异，例如小

菜蛾雄成虫 hsp23和 hsp27的表达量显著高于雌

成虫（夏晓峰等，2013）；水稻二化螟的 5种小分

子量热激蛋白表达水平也存在性别差异（Lu et al.，

2014），类似的现象也在蜜蜂中被发现（Liu et al.，

2012）。总之，昆虫小分子量热激蛋白具有复杂的

功能，在其生长发育和繁殖中发挥着重要作用。 

2.2  在昆虫应对温度胁迫中的作用 

随着全球气候变化，自然条件下的温度将有

可能变得越来越极端（Diffenbaugh and Field，

2013），因此温度将成为生物生存的最重要的胁

迫因子之一。昆虫对温度胁迫的响应能力不仅仅

影响昆虫个体的细胞结构、新成代谢、生理进程、

生长和发育速率等（Sinclair et al.，2003），还决

定了昆虫种群的分布和密度（Bale et al.，2002）。

昆虫的整个生长发育阶段必须采取相应措施面

对这些极端的温度，其中调节热激蛋白是一种重

要的手段（Hoffmann et al.，2003；Sǿrensen et al.，

2003）。近年来的研究也表明，小分子量热激蛋 
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白的表达可以提高昆虫的温度耐受性（Sun and 

MacRae，2005；Garczynski et al.，2011；Liu et al.，

2012；King and MacRae，2015）。例如：高低温

可以诱导中华蜜蜂的 hsp24.2 和 hsp23.0 表达；

RNA干扰技术沉默了中华蜜蜂的 hsp22.6可以明

显降低其高低温存活率（Liu et al.，2014； Zhang 

et al.，2014）；高低温可以显著诱导小菜蛾的 12

种小分子量热激蛋白基因表达（Chen and Zhang，

2015）；腰腹长体茧蜂 Macrocentrus cingulum的

hsp23.8和柞蚕 Antheraea pernyi的 hsp21经热激

后可迅速上调表达（Xu et al.，2010；Liu et al.，

2013）；美洲斑潜蝇体内的 3 种小分子量热激蛋

白基因（hsp19.5，hsp20.8和 hsp21.7）可以被低

温显著诱导（Huang et al.，2009）；斜纹夜蛾的

hsp19.7 和 hsp20.7 仅响应高温而不响应低温的

诱导（Shen et al.，2011）；摇蚊 Chironomus 

riparius hsp27 也有类似的现象（Martínez-Paz  

et al.，2014）。水稻二化螟幼虫体内的 5种小分

子量热激蛋白对高低温有着不同的响应，例如

hsp21.5仅响应低温胁迫，而 hsp21.4和 hsp21.7a

对高低温都不响应；高低温都可以诱导 hsp19.8

和 hsp21.7b上调，但是这两个热激蛋白对高温的

响应更为强烈（Lu et al.，2014）。尽管热激蛋白

在环境压力胁迫和热适应方面起到重要的作用

（Frydenberg et al.，2003；Hoffmann et al.，

2003），但是热激蛋白过多表达也会给生物体带

来负面影响，生物体在热激应答中需要付出相应

的适合度后果和代价，即生殖适应性降低，产卵

量下降，直接影响种群后代的生存规模和质量。 

此外，在热激过程中，伴随着热激蛋白的迅速合

成，其他蛋白的合成将会受到抑制。所以，在环

境胁迫时昆虫必须巧妙“计算”出应对环境合成

热激蛋白所需要付出的代价，以便保证自身的生

长发育和种群的延续（Silbermann and Tatar，

2000）。昆虫体内进化出如此丰富的小分子量热

激蛋白，在昆虫应对温度变化过程中发挥着重要

的作用。当然，这么多小分子量热激蛋白的产生

很有可能还和昆虫应对其他不利环境有关。 

2.3  在昆虫滞育中的作用 

滞育是某些生物生长发育过程中的一个特

殊阶段，大体上可以分为三个过程，即滞育的启

动、维持、解除和静止期（Koštál，2006）。昆虫

的滞育通常分为兼性滞育和专性滞育两类，多数

昆虫的滞育属于兼性滞育。谈到昆虫的滞育，我

们总是要和昆虫的耐寒性相联系。昆虫的耐寒性

与滞育的关系大体上分为三种类型：滞育与其耐

寒性完全独立；滞育与耐寒性部分独立；耐寒性

与其滞育紧密相关（Bale and Hayward，2010）。

越来越多的研究表明：昆虫滞育是对季节性和环

境条件提前响应的基因调控的特殊发育阶段，这

是对环境相适应的一种“休眠”（Denlinger，

2002）。在所有已研究的与滞育相关的基因中，

热激蛋白被认为是与滞育关系最为密切的基因

（Rinehart et al.，2007）。例如：肉蝇 Sarcophaga 

crassipalpis体内的 hsp23与其滞育密切相关，即

滞育起始阶段 hsp23含量明显增加，在整个滞育

过程中一直维持高的含量，滞育的终止期含量下

降（Yocum et al.，1998；Hayward et al.，2005）；

红头丽蝇 Calliphora vicina的 hsp23和 hsp26在

其滞育幼虫体内含量增加（Fremdt et al.，2013）；

金小蜂Nasonia vitripennis滞育幼虫体内的hsp23

蛋白水平高于非滞育幼虫（Wolschin and Gadau，

2009）；棉铃虫 Helicoverpa armigera滞育蛹大脑

中的 hsp20.7 蛋白水平下降，而 hsp21.4 蛋白水

平上升（Chen et al.，2009；Lu and Xu，2010）；

西非蛀茎夜蛾 Sesamia nonagrioides的 hsp19.5在

其滞育过程中维持稳定的水平，而在其深度滞育

时 hsp20.8表达量下调，滞育终止时其表达量上

调（Gkouvitsas et al.，2008）；家蚕滞育卵中的

hsp20.4 和 hsp20.8 的表达水平没有变化，而

hsp20.8A的表达明显上调 (Hwang et al.，2005；

Saravanakumar et al.，2008)。但一些昆虫的 shsps

不参与滞育调控，例如果蝇 Drosophila triauraria

的 hsp23和 hsp26就不参加滞育调节（Goto and 

Kimura，2004）。由此可见，同种昆虫不同的小

分子量热激蛋白对其滞育的贡献不尽相同；不同

昆虫的相同小分子量热激蛋白却存在着种的特

异性，对滞育的影响也不尽相同。对于大多数昆

虫来说，滞育和耐寒能力的提高是其安全越冬的

重要方式，而小分子量热激蛋白对昆虫的滞育与
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耐寒能力的提高都有着重要的贡献（Rinehart  

et al.，2007；Clark and Worland，2008）。 

3  结语 

尽管目前有关昆虫小分子量热激蛋白的研

究还相对较少，但是随着测序技术的不断发展以

及测序成本的不断降低，将鉴定出越来越多的昆

虫小分子量热激蛋白基因序列。这些序列的鉴定

将揭示该类蛋白在昆虫中的进化过程，也为昆虫

的系统进化研究提供新的视野。同时，这也将为

后续研究昆虫小分子量热激蛋白的功能提供了

必要的基础。值得我们注意的是，目前有关昆虫

小分子量热激蛋白的研究绝大多数还仅仅局限

于其基因水平，所以要进一步了解其功能，还要

发展可靠的技术方法从多个水平去研究。利用

RNAi技术分析这些小分子量热激蛋白潜在的功

能；从蛋白水平上，可以通过表达与纯化这些蛋

白，将纯化后的小分子量热激蛋白进行分子伴侣

活性分析，还可将纯化后的小分子量热激蛋白制

备抗体进行蛋白质印迹分析；利用酵母双杂交技

术分析小分子量热激蛋白的互作蛋白。值得注意

的是，对昆虫小分子量热激蛋白功能的研究，也

必须与昆虫的生理与生长发育相联系，以了解这

些蛋白在昆虫的生理和发育过程中的各自不同

作用。通过某种昆虫各个小分子量热激蛋白功能

的研究，也将客观地解释小分子量热激蛋白的

“冗余”现象。最终，能够利用这类蛋白研究全

球气候变暖背景下昆虫响应的行为机制以及控

制昆虫的发生、发展和暴发。 
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