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摘要　水稻二化螟犆犺犻犾狅狊狌狆狆狉犲狊狊犪犾犻狊（Ｗａｌｋｅｒ）是水稻上的主要害虫之一，近年来在部分地区发生为害逐渐加重。

热激蛋白是一类胁迫蛋白，在细胞生长、发育、分化、基因转录等功能方面具有重要的作用。本文综述了二化螟热激

蛋白的研究进展。目前，已在二化螟体内鉴定出１１种热激蛋白，它们分别属于热激蛋白９０家族、热激蛋白７０家

族、热激蛋白６０家族和小分子量热激蛋白家族。这些热激蛋白在二化螟生长发育中的调节作用也各不相同；同时，

热激蛋白（犆狊犺狊狆９０，犆狊犺狊狆７０和犆狊犺狊狆６０）还与水稻二化螟的滞育有着紧密的联系。不同的热激蛋白对温度的响应

大体可以分为三种类型：对高低温都有响应型、对低温响应型和对温度不响应型。最后，分析了二化螟热激蛋白研

究过程中存在的问题，提出了该研究领域的展望。
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　　水稻二化螟犆犺犻犾狅狊狌狆狆狉犲狊狊犪犾犻狊（Ｗａｌｋｅｒ）隶属

于鳞翅目Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ，螟蛾科Ｐｙｒａｌｉｄａｅ，俗名钻心

虫、蛀心虫或蛀秆虫等，是世界水稻３６种螟蛾科蛀

茎害虫中分布最广，并且为害最为严重的害虫之

一［１］。据报道，自２０１３年以来，江苏大丰东部沿海

地区二化螟种群数量呈上升趋势，为害加重［２］；在江

西的余干县２０１６年全年总体偏重发生，重于２０１５

年及近年，发生面积８．０５万ｈｍ２次
［３］；在湘南地区

的衡阳县、涟源市、衡南县、茶陵县的二化螟偏重发

生［４］；浙江象山县的水稻二化螟种群在２０１３—２０１７

年间数量急剧回升［５］。同时，我们从近两年全国主

要稻区的调查采样也发现，二化螟在局部地区有逐

年加重为害的趋势，需要给予密切关注。水稻二化

螟在我国从南到北广泛分布，该虫对温度胁迫有着

很强的耐受能力［６７］。但是，由于在多个地区已经发

现水稻二化螟对三唑磷、杀虫单、阿维菌素、氟苯虫

酰胺和氯虫苯甲酰胺等药剂都产生了抗性［８１０］。因

此，为了阐明在全球变暖条件下水稻二化螟种群数
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量逐渐增加的原因，同时也为今后开辟新的防控技

术提供理论参考，对水稻二化螟热激蛋白的相关研

究进行了总结。

热激蛋白 （ｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＨＳＰｓ）先于

１９６２年由Ｒｉｔｏｓｓａ在研究果蝇唾腺染色体时偶然发

现，后在１９７４年被Ｔｉｓｓｉｅｒｅｓ等人研究证实其是一

组响应温度胁迫的特殊蛋白［１１１２］。它在分子进化上

相对保守，广泛分布于各种生物体内，在细胞生长、

发育、分化、基因转录等功能方面具有重要的作用。

基于分子量和同源性，热激蛋白家族通常分为

ＨＳＰ１００，ＨＳＰ９０，ＨＳＰ７０，ＨＳＰ６０和小分子量热激蛋白

亚族（ｓｍａｌｌｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｔｅｉｎ，ｓＨＳＰｓ，１２～４３ｋＤａ）
［１３１４］。

目前，已经有多种热激蛋白从昆虫中鉴定发现，并初

步研究了其功能。例如，通过不同高温处理果蝇成

虫，发现果蝇耐热性与ＨＳＰ７０的表达成正相关，而

且ＨＳＰｓ的表达可以使原本对高温敏感的黑腹果蝇

犇狉狅狊狅狆犺犻犾犪犿犲犾犪狀狅犵犪狊狋犲狉初生精子细胞具备耐热

性［１５］。对蝶蛹金小蜂犘狋犲狉狅犿犪犾狌狊狆狌狆犪狉狌犿的研究发

现，经过非致死高温锻炼明显提高其在极端温度下的

羽化率，原因在于犺狊狆７０的迅速上调表达降低了高温

带来的损伤［１６］。同样，对一种弹尾目昆虫犗狉犮犺犲狊犲犾犾犪

犮犻狀犮狋犪的研究发现，该虫耐热性的获得与其犺狊狆７０蛋

白表达水平呈正相关，但与ＨＳＰ７０ｍＲＮＡ的表达水

平关系不大［１７］。悬铃木方翅网蝽犆狅狉狔狋犺狌犮犺犪犮犻犾犻犪狋犪

的犺狊狆７０响应高温，有助于提高自身的热耐受性
［１８］。

高低温可以诱导中华蜜蜂的犺狊狆２４．２和犺狊狆２３．０上调

表达；同时，ＲＮＡｉ技术沉默了中华蜜蜂的犺狊狆２２．６可

以明显降低其高低温存活率［１９２０］。在所有已研究的

与滞育相关的基因中，热激蛋白基因被认为是与滞

育关系最为密切的基因［２１］。由此可见，昆虫体内的

不同热激蛋白具有不同的作用，并在昆虫生命活动

中起到重要的作用。本文就水稻二化螟热激蛋白的

相关研究进展进行了综述，并提出了该研究领域的

展望。

１　二化螟热激蛋白的鉴定与分类

目前已从水稻二化螟体内鉴定分离出１１种热

激蛋白，分别属于热激蛋白９０家族、热激蛋白７０家

族、热激蛋白６０家族和小分子量热激蛋白家族，它

们都具有典型的家族特征［２２２９］。例如，７种小分子

量热激蛋白基因在序列长度上不一样，而且序列变

异也较大，但是它们都拥有α晶状体结构域；二化螟

热激蛋白９０拥有ＮＫＥＩＦＬＲＶＩＳＮＡＳＤＡＬＤＫＩＲＹ，

ＬＧＴＩＡＫＳＧＴＫ，ＩＧＱＦＧＶＧＦＹＳＣＹＬＶＡＤＲ，ＩＫ

ＬＹＶＲＲＶＰＩ和ＧＶＶＤＳＥＤＬＰＬＮＩＳＲＥＭ典型的家

族特征。在这１１种热激蛋白中，有一种特殊的热激

蛋白———Ｔ复合多肽１（犆狊狋犮狆１），该类蛋白隶属于

热激蛋白６０家族成员。但是，它们的家族特征完全

不同，热激蛋白６０拥有Ｃ端的（ＧＧＭ）４重复序列，

而 Ｔ复合多肽１ 具有 ＲＳＡＹＧＰＮＧＭＮＫＭＩ和

ＱＤＡＥＶＧＤＧＴ家族特征序列（表１）。对这些二化

螟热激蛋白进行系统进化树分析表明，这些热激蛋

白也明显地分为４个热激蛋白亚族；同时，不同种昆

虫的同一家族的热激蛋白成员的亲缘关系也近于同

一种昆虫不同热激蛋白家族成员。此外，研究结果

进一步表明，二化螟７种小分子量热激蛋白成员实

际上分为了３支，说明二化螟体内不同种小分子量

热激蛋白变异性较大（图１）。

表１　已鉴定的二化螟热激蛋白及基本特征

犜犪犫犾犲１　犜犺犲犻犱犲狀狋犻犳犻犲犱犺犲犪狋狊犺狅犮犽狆狉狅狋犲犻狀狊犻狀犆犺犻犾狅狊狌狆狆狉犲狊狊犪犾犻狊犪狀犱狋犺犲犻狉犫犪狊犻犮犮犺犪狉犪犮狋犲狉犻狊狋犻犮狊

基因名

Ｇｅｎｅｎａｍｅ

分子量／ｋＤａ

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｍａｓｓ

ＧｅｎＢａｎｋ登录号

Ａｃｃｅｓｓｉｏｎｎｕｍｂｅｒ

基因长度／ｂｐ

Ｇｅｎｅｌｅｎｇｔｈ

家族特征

Ｆａｍｉｌｙｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

犆狊犺狊狆１９．８ １９．８ ＪＸ４９１６４１ ７８０ α晶状体结构域

犆狊犺狊狆２１．４ ２１．４ ＪＸ４９１６４２ １４１１ α晶状体结构域

犆狊犺狊狆２１．５ ２１．５ ＫＣ７１００１８ ８９１ α晶状体结构域

犆狊犺狊狆２１．７犪 ２１．７ ＪＸ４９１６４０ １２７７ α晶状体结构域

犆狊犺狊狆２１．７犫 ２１．７ ＫＣ７１００１９ ９５８ α晶状体结构域

犆狊犺狊狆２２．９犫 ２２．９ ＫＹ７０１３０８ ８７２ α晶状体结构域

犆狊犺狊狆２４．３ ２４．３ ＫＹ７０１３０９ ８２１ α晶状体结构域

犆狊狋犮狆１ ５９．４ ＭＦ４７１３４９ ２１４４ ＲＳＡＹＧＰＮＧＭＮＫＭＩ和ＱＤＡＥＶＧＤＧＴ特征序列

犆狊犺狊狆６０ ６１．０ ＧＱ２６５９１３ ２１４２ Ｃ端的（ＧＧＭ）４重复

犆狊犺狊狆７０ ７１．２ ＧＵ７２６１３７ ２１０２ ＩＤＬＧＴＴＹＳ，ＩＦＤＬＧＧＧＴＦＤＶＳＩＬ和ＩＶＬＶＧＧＳＴＲＩＰＫＶＱＫ特征序列

犆狊犺狊狆９０ ８２．５ ＡＢ２０６４７７ ２４３９
ＮＫＥＩＦＬＲＶＩＳＮＡＳＤＡＬＤＫＩＲＹ，ＬＧＴＩＡＫＳＧＴＫ，ＩＧＱＦＧＶＧＦＹ

ＳＣＹＬＶＡＤＲ，ＩＫＬＹＶＲＲＶＰＩ和ＧＶＶＤＳＥＤＬＰＬＮＩＳＲＥＭ特征序列
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图１　用邻接法构建的水稻二化螟不同热激蛋白的系统发育树

犉犻犵．１　犖犲犻犵犺犫狅狌狉犼狅犻狀犻狀犵狆犺狔犾狅犵犲狀犲狋犻犮狋狉犲犲狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋犺犲犪狋

狊犺狅犮犽狆狉狅狋犲犻狀狊狅犳犆犺犻犾狅狊狌狆狆狉犲狊狊犪犾犻狊

２　热激蛋白在二化螟生长发育中的调节作用

水稻二化螟是完全变态昆虫，分为卵、幼虫、蛹

和成虫４种形态完全不同的虫态。在二化螟不同的

生长发育阶段，犆狊犺狊狆９０的表达水平没有显著差异，

而犆狊犺狊狆７０在整个发育阶段变化显著。尽管其体内

的不同种热激蛋白呈现不同的表达规律。但是

犆狊犺狊狆９０，犆狊犺狊狆６０，犆狊犺狊狆１９．８，犆狊犺狊狆２１．４，犆狊犺狊狆２１．５

和犆狊犺狊狆２１．７犫在成虫的表达水平最高，犆狊犺狊狆７０和

犆狊犺狊狆２１．７犪 在 １ 龄幼虫表达水平达到最高。

犺狊狆９０，犺狊狆７０和犺狊狆６０在雌性个体中的表达量高于

雄性个体，无论是蛹期还是成虫期的犆狊犺狊狆１９．８，

犆狊犺狊狆２１．４，犆狊犺狊狆２１．５，犆狊犺狊狆２１．７犪和犆狊犺狊狆２１．７犫

的表达水平在雄性和雌性之间都存在差异［２５，３０］。

有研究表明，在昆虫的发育过程中热激蛋白的表达

水平受到蜕皮激素的调节，在昆虫的身体重构和变

态阶段会具有更高的热激蛋白表达水平［１９，３１］。同

时，在昆虫生长过程中，体内会有积累的活性氧，从

而启动转录因子Ｆｏｘｏ和ＪＮＫ信号途径诱导热激蛋

白保护昆虫正常生长［３２］。

３　热激蛋白在二化螟滞育过程中的作用

水稻二化螟属兼性滞育昆虫，短光照是滞育诱

导的关键因子，３龄幼虫是主要的感应光周期的敏

感虫龄，它能以４～７龄幼虫滞育越冬
［７，３３３４］。水稻

二化螟在扬州地区进入滞育的时间在９月初，滞育

解除的时间为１月底到２月初之间，最高的滞育强

度是１１月份，可以维持滞育状态长达５个月之久，

在田间保持静止期长达３个月，并且热激蛋白（犆狊犺

狊狆９０，犆狊犺狊狆７０和犆狊犺狊狆６０）的表达和水稻二化螟的

滞育有着紧密的联系［７］。例如，水稻二化螟越冬幼

虫体内的犺狊狆９０，犺狊狆７０和犺狊狆６０都在２０１１年１月

上中旬达到最大值，并且这３种热激蛋白的含量在

２０１１年１月中旬以后都呈下降趋势
［７］。同时，不同

种类的热激蛋白在不同的地理种群水稻二化螟滞育

幼虫体内的表达量没有显著性差异［７］。热激蛋白可

能在二化螟滞育过程中起到保护自己的结构、调节

和酶类蛋白的作用，从而保证滞育解除后，这些蛋白

能够保证二化螟的进一步发育。

４　二化螟热激蛋白对温度的响应

提及滞育，总是要和昆虫的耐寒性联系在一起。

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、

滞育与其耐寒性紧密联系。研究表明，越冬期间的

水稻二化螟可以耐受－２１℃的低温
［３５］，且扬州地区

水稻二化螟的耐寒能力在１月份最强，此时二化螟

已开始逐渐解除滞育［７］，说明扬州二化螟种群的耐

寒性不是完全依赖于滞育，它部分独立于其滞

育［３５］。此外，田间水稻二化螟卵块经过４２℃，８ｈ处

理后，仍然有７５％的存活率；二化螟幼虫高温处理

２ｈ的ＬＴ５０（引起种群５０％个体死亡的温度）是４５．４℃；

水稻二化螟雄成虫和雌成虫高温处理２ｈ的ＬＴ５０分

别为４３．８℃和４３．６℃
［３６］。二化螟如此高的温度耐

受能力和其体内热激蛋白的表达也有着密切的联

系。日本的研究者发现：犆狊犺狊狆９０可以被低温诱导，

但是，犆狊犺狊狆７０ 和 犆狊犺狊狆１９．８ 不能够被低温诱

导［２２２３］。我们对１１种二化螟热激蛋白对温度的响

应规律做了系统的分析，表明二化螟不同种类的热

激蛋白的响应规律不尽相同，其中犆狊犺狊狆１９．８，犆狊犺

狊狆２１．７犫，犆狊犺狊狆２２．９犫，犆狊犺狊狆２４．３，犆狊犺狊狆９０对高低温

都有响应，但对高低温的响应程度不一致。犆狊犺

狊狆１９．８，犆狊犺狊狆２１．７犫和犆狊犺狊狆２４．３对高温有很强的响

应，而对低温仅有中等程度的响应；犆狊犺狊狆２２．９犫对高

温有中等程度的响应，而对低温具有很强的响应；

犆狊犺狊狆２１．５仅对低温有中等的响应，而对高温没有

响应。犆狊犺狊狆２１．４，犆狊犺狊狆２１．７犪，犆狊狋犮狆１，犆狊犺狊狆６０，犆狊犺

狊狆７０对高低温都没有响应。总之，在这１１种热激蛋

白中，多数为高温响应型［２５２７，３０］。此外，对这些热激

蛋白基因组结构特征分析表明，一般具有内含子的热

激蛋白基因对温度不响应或者响应不敏感，例如犆狊犺
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狊狆２１．４具有内含子，对高低温都不响应。温度诱导型

的热激蛋白在二化螟应对不良温度时，彼此相互配

合，共同发挥作用保护二化螟免受高低温伤害。

表２　不同二化螟热激蛋白对温度的响应

犜犪犫犾犲２　犜犺犲狉犲狊狆狅狀狊犲狊狅犳犱犻犳犳犲狉犲狀狋犺犲犪狋狊犺狅犮犽狆狉狅狋犲犻狀狊狅犳

犆犺犻犾狅狊狌狆狆狉犲狊狊犪犾犻狊狋狅狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲

基因名

Ｇｅｎｅｎａｍｅ

内含子

Ｉｎｔｒｏｎ

高温响应度

Ｒｅｓｐｏｎｓｅｄｅｇｒｅｅｔｏ

ｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

低温响应度

Ｒｅｓｐｏｎｓｅｄｅｇｒｅｅｔｏ

ｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

犆狊犺狊狆１９．８ 无 强 中

犆狊犺狊狆２１．４ 有 无 无

犆狊犺狊狆２１．５ 无 无 中

犆狊犺狊狆２１．７犪 有 无 无

犆狊犺狊狆２１．７犫 无 强 中

犆狊犺狊狆２２．９犫 无 中 强

犆狊犺狊狆２４．３ 无 强 中

犆狊狋犮狆１ 无 无 无

犆狊犺狊狆６０ — 无 无

犆狊犺狊狆７０ 有 无 无

犆狊犺狊狆９０ — 强 强

５　问题与展望

尽管已经对二化螟的热激蛋白进行了较为系统

的研究，但依据转录组数据分析表明，水稻二化螟体

内仍然还有其他热激蛋白的存在，因此还需要进一

步分析鉴定其他的热激蛋白基因。同时，作为分子

伴侣，水稻二化螟的许多生命活动都需要热激蛋白

的参与，那么，每一种热激蛋白在不同的生命活动中

其所起的作用是什么？例如，在生长发育中到底哪

些热激蛋白起到主要的作用；在温度响应中哪一些

热激蛋白起到主要的作用。针对其他的不良环境，

如高湿、干燥、缺氧、饥饿等［３７］，水稻二化螟又是如

何调节热激蛋白进行响应的？这些都是我们需要进

一步研究的重要科学问题。由于研究昆虫热激蛋白

还有很多技术障碍，目前水稻二化螟的热激蛋白研

究还主要集中在基因水平。因此，解决技术难题，将

水稻二化螟热激蛋白的研究逐步深入到蛋白质水平，

以及研究二化螟热激蛋白表达的基因网络调控路径，

是今后的主要研究方向。随着研究的不断深入，水稻

二化螟的热激蛋白功能也会逐渐被揭示，这将为未来

利用新的分子生物学技术防治该虫提供基础。
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