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热激蛋白在昆虫生殖中的功能及作用机制
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摘要: 热激蛋白(Ｈｓｐ)在生殖过程中有着至关重要的作用ꎮ 近年来ꎬＨｓｐ 在昆虫生殖相关功能与机制研

究方面取得了重要进展ꎮ 基于此ꎬ本文主要就 Ｈｓｐ 在昆虫精子发生和精子保护、卵成熟和卵子保护、生殖

应答以及衰老进化机制等方面的研究进展进行了综述ꎬ旨在为进一步深入研究 Ｈｓｐ 与昆虫生殖的关系提

供参考ꎬ并为害虫防治和益虫利用提供新思路ꎮ
关键词: 昆虫生殖ꎻ 热激蛋白ꎻ 配子保护ꎻ 生殖应答ꎻ 衰老进化
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　 　 热激蛋白(ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ Ｈｓｐ)又称热休

克蛋白ꎬ广泛存在于生物界并在几乎所有活细胞内

起到重要作用ꎮ 自 １９６２ 年被发现以来ꎬ随着研究

的积累ꎬＨｓｐ 在生命科学领域已占有重要地位ꎬ处
于当前新兴分子生物学前沿(Ｈｏｃｈｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８ꎻ
Ｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ꎻ Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 目前ꎬ该领域的

研究已深入到遗传、进化和环境适应等宏观和微观

世界的探索中ꎬ并在医学、农业和害虫防控等领域

得到应用ꎮ
Ｈｓｐ 具有广泛的生物学功能ꎬ大量研究表明ꎬ

Ｈｓｐ 与哺乳动物的生殖有着密切的关系ꎮ 作为一

种应激蛋白ꎬＨｓｐ 提高了细胞对外界环境的适应能

力ꎬ在哺乳动物生殖细胞发生和胚胎早期发育中起

着十分重要的作用ꎮ
前人就有关温度诱导热激蛋白的表达以及温

度对昆虫生殖行为的影响进行了深入研究(蒋丰泽

等ꎬ２０１５)ꎬ并且随着分子生物学技术的不断发展ꎬ
有关 Ｈｓｐ 对昆虫生殖的影响研究也在不断深入ꎮ
基于此ꎬ本文结合目前热激蛋白对昆虫生殖方面影

响的研究ꎬ总结 Ｈｓｐ 在昆虫生殖系统、精子保护和

卵子保护、生殖应答以及衰老进化机制方面的功能

及作用机制ꎬ以期为探明热激蛋白对昆虫生殖的影

响提供理论依据ꎬ并为害虫的绿色防治和益虫的有

效利用提供新的思路ꎮ
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１　 Ｈｓｐ 在昆虫中的研究进展
最初ꎬＨｓｐ 被认为是生物体遭受热激时ꎬ新合成

或含量增加的一类蛋白质ꎮ 后来研究表明ꎬＨｓｐ 不仅

能被高温所诱导ꎬ还能被低温、高盐、ｐＨ、紫外线、饥
饿等许多因素所诱导ꎬ因此也被称为胁迫蛋白ꎮ Ｈｓｐ

的表达和调控系统是有机体对多种内外环境胁迫产

生应激反应达到自我保护的物质基础ꎮ 根据其分子

量的不同ꎬ将 Ｈｓｐ 分为 Ｈｓｐ９０、Ｈｓｐ７０、Ｈｓｐ６０ 和小分

子 Ｈｓｐ (ｓＨｓｐ)等 ４ 个家族ꎬ各家族 Ｈｓｐ 主要成员、分
布位置及其在昆虫中的研究进展见表 １ꎮ

表 １　 主要 Ｈｓｐ 的分布及其在昆虫中的功能
Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｊｏｒ Ｈｓｐ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓ

家族名称
Ｆａｍｉｌｙ ｎａｍｅ

主要成员
Ｋｅｙ ｍｅｍｂｅｒｓ

分布范围
Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ

在昆虫中的功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓ

Ｈｓｐ９０ Ｈｓｐ９０α、Ｈｓｐ９０β、
Ｇｒｐ９４

胞浆、内质网 Ｃｙｔｏｐｌａｓｍꎬ ｅｎｄｏ￣
ｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

参与昆虫生长发育ꎻ影响昆虫滞育现象ꎻ影响昆虫抗药性 Ｐａｒｔｉｃｉ￣
ｐａｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔｓꎻ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｍｅ￣
ｎｏｎ ｏｆ ｄｉａｐａｕｓｅ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓꎻ ａｆｆｅｃｔｓ ｉｎｓｅｃｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

Ｈｓｐ７０ Ｈｓｐ７０、ＨＳＣ７０、
ＧＲＰ７５、ＧＲＰ７８

细胞质、线粒体、内质网 Ｃｙｔｏ￣
ｐｌａｓｍꎬ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａꎬ ｅｎｄｏｐｌａｓ￣
ｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ

影响昆虫滞育现象ꎻ参与昆虫耐热反应ꎻ对昆虫抗衰老有影响
Ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ ｏｆ ｄｉａｐａｕｓｅ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓꎻ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｓ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔ
ｈｅａｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｒｅａｃｔｉｏｎｓꎻ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｎｔｉ￣ａｇｉｎｇ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔｓ

Ｈｓｐ６０ Ｃｐｎ６０、ＣＣＴ 线粒体、细胞质 Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａꎬ
ｃｙｔｏｐｌａｓｍ

受保幼激素的调节ꎬ影响昆虫生殖 Ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｂａｂｙ ｈｏｒｍｏｎｅꎬ ａｆ￣
ｆｅｃｔｓ ｉｎｓｅｃｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

ｓＨｓｐ Ｈｓｐ１７.６、Ｈｓｐ１７.９、
Ｈｓｓｐ２１、Ｈｓｐ２２、
Ｈｓｐ２３、Ｈｓｐ２２.２

细胞质、内质网、线粒体、质膜
Ｃｙｔｏｐｌａｓｍꎬ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕ￣
ｌｕｍꎬ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａꎬ Ｐｌａｓｍａ
ｍｅｍｂｒａｎｅ

影响昆虫滞育现象ꎻ对昆虫生殖和生长发育具有调节作用ꎻ提高
昆虫对温度的耐受性 Ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｐｈｅｎｏｍｅｎｏｎ ｏｆ ｄｉａｐａｕｓｅ ｉｎ ｉｎ￣
ｓｅｃｔｓꎻ ｈａｓ ａ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｉｎｓｅｃｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎻ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｔｈｅ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔｓ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

　 　 Ｈｓｐ９０ (８２~９６ ｋｕ)家族基因序列高度保守ꎬ真
菌、植物、脊椎动物以及昆虫等不同种属 Ｈｓｐ９０ 的

同源性在 ６１％~７９％ (张珂等ꎬ２０１４)ꎮ Ｈｓｐ９０ 家族

成员在生殖方面具有功能多效性(Ｃｈｅｎ ＆ Ｗａｇｎｅｒꎬ
２０１２ꎻ Ｏｋａｄａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４ａ)ꎬ在精子和卵子发生、胚
胎形成、生殖力及生殖－生存权衡方面均具有重要

意义(图 １)ꎮ
根据诱导情况ꎬＨｓｐ７０ (６６~７８ ｋｕ)家族分为组

成型 Ｈｓｃ７０ (ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｃｏｇｎａｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０)和诱导

型 Ｈｓｐ７０ꎮ 研究表明ꎬＨｓｐ７０ 在昆虫精子保护和卵

子保护方面具有重要作用(房守敏ꎬ２０１５ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ

图 １　 热激蛋白(Ｈｓｐ)在昆虫生殖过程中可能承担的功能预测
Ｆｉｇ.１　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ (Ｈｓｐｓ) ｄｕｒｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ
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Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｂｌｕｅ ｐａｒｔ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｃｏｎｆｉｒｍｅｄ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｄ ｐａｒｔ ｎｅｅｄ ｔｏ ｂｅ ｖｅｒｉｆｉｅｄ.
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　 　 Ｈｓｐ６０ 家族存在于线粒体和细胞质中ꎬ目前有

关 Ｈｓｐ６０ 的相关研究报道较少ꎬ这可能与其抗逆能

力较差ꎬ作用时间较为迟缓有关ꎮ 但已有研究发

现ꎬ该家族成员存在于昆虫卵巢中并受到保幼激素

的调节(Ｌａｇｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６ａꎻ Ｐｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎬ预示

Ｈｓｐ６０ 与昆虫生殖也存在密切关系ꎮ
ｓＨｓｐ (１２ ~ ４３ ｋｕ)家族是一类数量多ꎬ相对保

守的蛋白家族ꎮ １９７４ 年ꎬ ｓＨｓｐ 首次在黑腹果蝇

Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ Ｍｅｉｇｅｎ 中被发现ꎬ经过不断

深入研究发现ꎬｓＨｓｐ 与生物体的很多生理特性有联

系ꎬ如维持细胞蛋白稳定、维护细胞膜的完整性和

稳定性、保护信使 ＲＮＡ 以及维持生物体的正常生

长发育和繁殖等ꎮ ｓＨｓｐ 在雌雄生殖系统不同组织

中特异性表达ꎬ与生殖系统特别是生殖系统的发育

过程紧密相连ꎬ因此推测其在生殖过程中同样承担

了重要功能(Ｊａｇｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ
Ｈｓｐ 的表达受热激转录因子( ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｔｒａｎ￣

ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒꎬ ＨＳＦ)的直接调节ꎮ 在昆虫等低等

无脊椎动物种ꎬＨＳＦ 成员较少ꎬ例如在黑腹果蝇和

线虫 Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ 中ꎬ都只有 ＨＳＦ１(郑井

元等ꎬ２００８ꎻ Ｋｉｈａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ 但是由于存在可

变剪辑ꎬ昆虫 ＨＳＦ 可通过产生多个剪辑异构体在热

激转录中行使多样的调节功能(郑井元等ꎬ２００８ꎻ
Ｋｉｈａｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ 此外ꎬ昆虫中也发现了一些协

同分子伴侣ꎬ例如黑腹果蝇的 Ｓｔａｒｖｉｎ、家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ
ｍｏｒｉ Ｌｉｎｎａｅｕｓ 的 Ｓａｍｕｉ 以及蓟马 Ｔｈｒｉｐｓ ｖｕｌｇａｔｉｓｓｉｍｕｓ
Ｈａｌｉｄａｙ 的 Ｆｏｈｏｐꎬ也在 Ｈｓｐ 的表达过程中起到了重

要的调节作用(Ｋｉｎｇ ＆ ＭａｃＲａｅꎬ２０１５ｂ)ꎮ 生殖过程

中 Ｈｓｐ 的表达调节机制以及与这些调节因子间的

关系等方面的研究极少ꎬ有待深入ꎮ

２　 Ｈｓｐ 在昆虫生殖过程中的功能
Ｈｓｐ 在人类及其他哺乳动物的生殖过程中起

着至关重要的作用ꎬ其涉及的过程包括配子发生和

成熟、配子保护和应激、生殖行为、精子－卵识别、受
精、胚胎发育和分娩等(Ｓｗｅｌｕｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ Ｗｉｄｌａｋ
＆ Ｖｙｄｒａꎬ２０１７ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ Ｈｓｐ 相关研究

成果已在人工受精等辅助生殖技术以及生殖相关

疾病诊疗中得到了应用(Ｓｗｅｌｕｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ Ｙａｎｇ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 在哺乳动物之外的其他物种中ꎬ虽然

相关研究甚少ꎬ但从目前已有研究可以预测:Ｈｓｐ
在昆虫的生殖过程中同样有着举足轻重的作用ꎮ

２.１　 Ｈｓｐ 在雌雄两性生殖系统间的差异表达

诱导型 Ｈｓｐ 的积累决定着真核细胞的抗逆性ꎬ
且 Ｈｓｐ 在生物体内的积累量与抗逆性呈正相关(库
尔班􀅰吐松等ꎬ２０１６)ꎮ Ｈｓｐ 诱导的抗逆性与其分

子伴侣作用有关(余昊和万方浩ꎬ２００９)ꎮ 在高温或

其他逆境胁迫下ꎬ蛋白质的空间构象会发生改变ꎬ
尤其是处于折叠状态的蛋白质更易受到损伤ꎬ但是

在分子伴侣的作用下ꎬ热敏蛋白的损害会相对减

少ꎬ从而使生物获得抗逆性ꎮ
研究表明ꎬＨｓｐ 在昆虫不同性别的生殖系统间

存在差异表达(表 ２)ꎮ 如:家蚕 ５ 龄幼虫在 ３４ ℃
高温处理后ꎬ其中肠和脂肪体中 ＢｍｓＨｓｐ２７.４ 在雄

蚕体内表达量远高于雌蚕(金鑫等ꎬ２０１４)ꎻ小菜蛾

Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ (Ｌ.)雄成虫 Ｈｓｐ２３ 和 Ｈｓｐ２７ 的表

达量显著高于雌成虫 (夏晓峰等ꎬ２０１３)ꎻ灰飞虱

Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ (Ｆａｌｌéｎ)体内 ＬｓＨｓｐ９０ 表达存

在性别差异 (张青等ꎬ ２０１４)ꎻ水稻二化螟 Ｃｈｉｌｏ
ｓｕｐｐｒｅｓｓａｌｉｓ (Ｗａｌｋｅｒ)的 ５ 种 ｓＨｓｐ 表达水平也存在

性别差异(Ｌｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４ａ)ꎮ Ｈｓｐ 在同种昆虫不同

性别间的差异表达可能会导致其抵御逆境胁迫能

力的差异ꎬ从而对其生长发育、生殖和寿命产生影

响(金鑫等ꎬ２０１４ꎻ 张青等ꎬ２０１４)ꎬ但是还需进一步

论证ꎮ
２.２　 Ｈｓｐ 与精子发生和精子保护

精子的发生过程分为 ３ 个重要阶段:精原细胞

的有丝分裂、精母细胞的减数分裂和圆形精子的发

育及精子成熟期(苑金香等ꎬ２００６)ꎮ 大量的转录和

分化事件在不同发育阶段都会发生ꎬ因此伴随着不

同的 Ｈｓｐ 的表达ꎬＨｓｐ 对精子发生起着重要的调节

作用ꎮ 例如 Ｈｓｐ７０ 是精子抗原的一种ꎬ在精－卵结

合和受精过程中发挥重要作用 (ＭｃＮａｔｔｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００５)ꎻＨｓｐ９０Ｂ１ 参与了第一次有丝分裂 ( Ｐａｌｅｐ￣
Ｓｉｎｇｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７ )ꎮ 研 究 发 现ꎬ 对 大 鼠 Ｒａｔｔｕｓ
ｎｏｒｖｅｇｉｃｕｓ (Ｂｅｋｅｎｈｏｕｔ)睾丸进行局部热激处理后ꎬ
Ｈｓｐ７０ 和 Ｈｓｐ１０５ ｍＲＮＡ 的 表 达 量 上 调ꎬ Ｈｓｐ９０
ｍＲＮＡ表达量下调ꎬ由此推测 Ｈｓｐ 对大鼠睾丸的生

精细胞的凋亡具有一定的调控作用 (李悦等ꎬ
２０１６)ꎮ 此外ꎬＨＳＦ 与精子发生也具有相关性ꎬ目前

与精子发生相关的 ＨＳＦ 家族成员主要有 ＨＳＦ１ 和

ＨＳＦ２(秦小伟等ꎬ２０１２ )ꎮ
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表 ２　 Ｈｓｐ 在昆虫生殖过程中的作用及机制
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ Ｈｓｐ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

功能类别
Ｆｅａｔｕｒｅ ｃａｔｅｇｏｒｙ

昆虫种类
Ｉｎｓｅｃｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

主要影响基因
Ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｇｅｎｅｓ

作用机制
Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｃｔｉｏｎ

基因特异性及差
异表达 Ｇｅｎｅ ｓｐｅ￣
ｃｉｆｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒ￣
ｅｎｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ
小菜蛾 Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ
灰飞虱 Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ
水稻二化螟 Ｃｈｉｌｏ ｓｕｐｐｒｅｓｓａｌｉｓ

ＢｍｓＨｓｐ２７.４
Ｈｓｐ２３、Ｈｓｐ２７
ＬｓＨｓｐ９０
ｓＨｓｐｓ

Ｈｓｐ 在昆虫生殖系统的表达存在物种特异性及性别差异性ꎬ
预示 Ｈｓｐ 不同成员在生殖方面的功能和作用机制有所不同
Ｔｈｅｒｅ ａｒｅ ｓｐｅｃｉｅｓ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｎｄ ｓｅｘ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ＨＳＰ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｓｅｃｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｙｓｔｅｍꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ Ｈｓｐ ｉｎ
ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

精子发生
Ｓｐｅｒｍａｔｏｇｅｎｅｓｉｓ

家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ
小菜蛾 Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ

Ｂｍｈｓｐ１９.９
Ｈｓｐ２３、Ｈｓｐ２７

精子发生过程伴随着大量转录和分化事件的发生ꎬＨｓｐ 通过
调控其表达量从而对精巢以及生精细胞等进行保护 Ｔｈｅ
ｓｐｅｒｍａｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ｐｒｏｃｅｓｓ ｉｓ ａｃｃｏｍｐａｎｉｅｄ ｂｙ ａ ｌａｒｇｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓꎬ ａｎｄ ＨＳＰ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｉｔｓ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｔｏ ｐｒｏｔｅｃｔ ｓｐｅｒｍ ｎｅｓｔｓ ａｎｄ ｓｐｅｒｍａｔｏｇｅｎｉｃ ｃｅｌｌｓ

精子保护
Ｓｐｅｒｍ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ

黑腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ
家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ

Ｈｓｐ７０
ｓＨｓｐｓ、ＨｓｐｓＢｍＴｒａｐ１

卵成熟
Ｔｈｅ ｅｇｇｓ ｍａｔｕｒｅ

赤拟谷盗 Ｔｒｉｂｏｌｉｕｍ ｃａｓｔａｎｅｕｍ
楚雄腮扁叶蜂
Ｃｅｐｈａｌｃｉａ ｃｈｕｘｉｏｎｇｉｃａ

Ｈｓｐ８３
Ｈｓｐ９０

卵子保护
Ｅｇｇ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ

赤拟谷盗 Ｔｒｉｂｏｌｉｕｍ ｃａｓｔａｎｅｕｍ
豌豆蚜 Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ ｐｉｓｕｍ
茧蜂 Ａｐａｎｔｅｌｅｓ ｓｃｈｏｅｎｏｂｉｉ
根结线虫 Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ
镰形扇头蜱
Ｒｈｉｐｉｃｅｐｈａｌｕｓ ｈａｅｍａｐｈｙｓａｌｏｉｄｅｓ

Ｈｓｐ８３
Ｈｓｐ８３
Ｈｓｐ８３
Ｈｓｐ９０
Ｈｓｐ７０

子宫内膜中的白细胞可以产生高水平的氧自由基(ＲＯＳ)和
细胞因子ꎬ这两种产物可以调节 Ｈｓｐ 的表达ꎬ从而保护子宫
内膜免受损害 Ｗｈｉｔｅ ｂｌｏｏｄ ｃｅｌｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｎｄｏｍｅｔｒｉｕｍ ｐｒｏｄｕｃｅ
ｈｉｇｈ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ｏｘｙｇｅｎ ｒａｄｉｃａｌｓ (ＲＯＳ) ａｎｄ ｃｙｔｏｋｉｎｅｓꎬ ｔｗｏ ｐｒｏｄｕｃｔｓ
ｔｈａｔ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ｈｓｐꎬ ｔｈｕｓ ｐｒｏｔｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｎｄｏｍｅｔｒｉ￣
ｕｍ ｆｒｏｍ ｄａｍａｇｅ

生殖应答基因
Ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｇｅｎｅｓ

黄脸油葫芦 Ｔｅｌｅｏｇｒｙｌｌｕｓｅｍｍａ
棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａｂ ａｒｍｉｇｅｒａ
拟黑多刺蚁 Ｐｏｌｙｒｈａｃｈｉｓ ｖｉｃｉｎａ

ＴｅＨｓｃ７０、ＴｅＨｓｐ９０
Ｈｓｐ９０、ＨＳＣ７０
Ｈｓｐ９０

Ｈｓｐ 可参与 ２０Ｅ 信号通路ꎬ调节 ＪＨ 与 ２０Ｅ 的平衡ꎬ从而影响
卵子成熟、前卵母细胞的发育、卵黄生成和绒毛膜形成 Ｈｓｐ
ｃａｎ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅ ｉｎ ｔｈｅ ２０Ｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｂａｌ￣
ａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ＪＨ ａｎｄ ２０Ｅꎬ ｔｈｅｒｅｂｙ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｅｇｇ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎꎬ ｐｒｅ￣
ｏｏｃｙｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ｙｏｌｋ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈｏｒｉｏｇｅｎｅｓｉｓ

衰老进化
Ａｇｉｎｇ ｅｖｏｌｖｅｓ

黑腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ
茧蜂 Ａｐａｎｔｅｌｅｓ ｓｃｈｏｅｏｂｉｉ

Ｈｓｐ７０、Ｈｓｐ２６、Ｈｓｐ２７
Ｈｓｐ８３

通过过度表达 ＨＳＦ 或者通过热量限制和伴随的胰岛素信号
激活所有应激诱导的 Ｈｓｐｓꎬ可以延缓因蛋白质折叠引发的疾
病ꎬ延长细胞寿命 Ｂｙ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ＨＳＦ ｏｒ ａｃｔｉｖａｔｉｎｇ ａｌｌ ｓｔｒｅｓｓ￣
ｉｎｄｕｃｅｄ Ｈｓｐｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｃａｌｏｒｉｅ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｏｎｃｏｍｉｔａｎｔ ｉｎｓｕｌｉｎ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎬ ｄｉｓｅａｓｅｓ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆｏｌｄｉｎｇ ｃａｎ ｂｅ ｄｅｌａｙｅｄ ａｎｄ
ｃｅｌｌ ｌｉｆｅｓｐａｎ ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ

　 　 昆虫在遭受逆境胁迫时ꎬ其体内 Ｈｓｐ 的诱导表

达会对雄虫的精子或精子储存器进行有效保护ꎮ
如家蚕在抵御应激胁迫时ꎬ其体内的 Ｂｍｈｓｐ１９.９ 在

许多组织中都会大量表达ꎬ其中在脂肪体与精巢中

表达最为显著(李斌等ꎬ２００５)ꎮ 全基因组测序结果

显示ꎬ其他 Ｈｓｐ 在家蚕的精巢中也大量表达(Ｌｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 黑腹果蝇经敌敌畏处理后ꎬ精巢中的

Ｈｓｐ７０ 被显著诱导(Ｇｕｐｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ａꎬ２００７ｂ)ꎮ 通

过不同高温处理黑腹果蝇成虫ꎬ发现 Ｈｓｐ７０ 的表达

使原本对高温敏感的初生精子细胞具备耐热性

(Ｄａｈｌｇａａｒｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８)ꎮ 与黑腹果蝇精子形成相

关的 ２ 个基因 Ｈｓｐ２３ 和 Ｈｓｐ２７ 在小菜蛾雄虫中的表

达量也要高于雌虫ꎬ表明 Ｈｓｐ２３ 和 Ｈｓｐ２７ 对小菜蛾

的精子形成也会产生影响(夏晓峰等ꎬ２０１３)ꎮ 综合

目前关于 Ｈｓｐ 对哺乳动物和昆虫精子形成及精子

保护相关的研究结果可以看出ꎬＨｓｐ 与昆虫的精子

形成和保护具有高度相关性ꎬ但具体的功能及作用

机制有待进一步深入研究ꎮ

２.３　 Ｈｓｐ 与卵子保护和卵成熟

Ｈｓｐ 可以保护细胞免于由细胞因子引起的细

胞毒性损伤(Ｔａｂｉｂｚａｄｅｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９６)ꎮ 子宫内膜中

的白细胞可以产生高水平的氧自由基(ＲＯＳ)和细

胞因子ꎬ这 ２ 种产物可以调节 Ｈｓｐ 的表达(Ｊａｃｑｕｉｅｒ￣
Ｓａｒｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４)ꎮ 若白细胞和细胞因子(如肿瘤

坏死因子 ＴＮＦ￣α)在分泌期间急剧聚集ꎬ此时 Ｈｓｐ
表达量发生变化可能是为了保护子宫内膜免受白

细胞积聚和细胞因子释放所造成的细胞损害

(Ｊääｔｔｅｌäꎬ１９９３ꎻ Ｔａｂｉｂｚａｄｅｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９６)ꎮ 当细胞转

染 Ｈｓｐ７０ 后ꎬ可以保护细胞免于 ＴＮＦ￣α 引起的毒性

损害( Ｊääｔｔｅｌäꎬ１９９３)ꎮ 此外ꎬＨｓｐ７０ 可能可以防止

细胞 ＤＮＡ 链断裂ꎬ从而保护线粒体的结构和功能ꎬ
并由此抑制细胞凋亡ꎮ

研究表明ꎬＨｓｐ 在卵细胞的发育过程中扮演着

重要角色ꎬ如李全杰和徐钢春(２０１５)在研究 Ｈｓｐ 对

鱼的生殖研究进展中发现ꎬ雌性鱼不论正常排卵还

是异常排卵ꎬ在其输卵管中均可检测到不同的
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Ｈｓｐꎬ并且在排卵后ꎬ大量的 Ｈｓｐ２７、Ｈｓｐ６０ 和 ＨＳＣ７０
在排卵腔中表达ꎮ Ｈｓｐ７０ 表达量的增加可以有效

抑制囊状卵泡的凋亡ꎬ进而使囊状卵泡持续存在ꎬ
从而形成卵巢的多囊样改变(吴庚香等ꎬ２０１５)ꎮ 在

对大鼠早孕、假孕以及人工蜕膜化模型对大鼠子宫

中 Ｈｓｐ 表达的影响进行研究发现ꎬ在大鼠的子宫和

蜕膜中均有 Ｈｓｐ 的表达(苑金香等ꎬ２００６)ꎮ
随着有关 Ｈｓｐ 与生殖的相关研究逐渐深入ꎬ关

于 Ｈｓｐ 对卵细胞保护的报道日益增加ꎬ为 Ｈｓｐ 对昆

虫卵子保护和卵成熟的研究提供了参考依据ꎮ 在

赤拟谷盗 Ｔｒｉｂｏｌｉｕｍ ｃａｓｔａｎｅｕｍ Ｈｅｒｂｓｔ 中ꎬＨｓｐ９０ 家族

成员 Ｈｓｐ８３ 在卵母细胞中的不同时期会有差异表

达ꎬ并可对环境信号做出响应ꎮ 通过 ＲＮＡ 干扰ꎬ抑
制 Ｈｓｐ８３ 的表达后ꎬ赤拟谷盗雌虫无法产出成熟的

卵细胞ꎬ并且该基因可能与卵子发生和卵成熟有关

(Ｘｕ ＆ Ｚｈａｎｇꎬ２０１０ꎻ Ｋｎｏｒｒ ＆ Ｖｉｌｃｉｎｓｋａｓꎬ２０１１ｂꎻ Ｅｒ￣
ｌｅｊｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ ＲＮＡ 干扰 Ｈｓｐ８３ 在豌豆蚜

Ａｃｙｒｔｈｏｓｉｐｈｏｎ ｐｉｓｕｍ (Ｈａｒｒｉｓ)体内的表达后ꎬ不仅降

低了后代的数量ꎬ同时也增加了卵在卵巢中过早孵

化的情况ꎬ因此该基因与胚胎发育及孵化有关

(Ｗｉｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ｂ)ꎮ 在茧蜂 Ｐｅｒｉｓｔｅｎｕｓ ｓｐｒｅｔｕｓ Ｃｈｅｎ
ｅｔ ｖａｎ Ａｃｈｔｅｒｂｅｒｇ 中也发现 Ｈｓｐ８３ 蛋白存在于整个

卵巢的卵腔中(Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 根结线虫取食表

达其 Ｈｓｐ９０ ｄｓＲＮＡ 的转基因作物后ꎬ其产卵量下降

了 ４６％(Ｌｏｕｒｅｎｃｏ￣Ｔｅｓｓｕｔｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ａ)ꎮ 在镰形扇

头 蜱 Ｒｈｉｐｉｃｅｐｈａｌｕｓ ｈａｅｍａｐｈｙｓａｌｏｉｄｅｓ Ｓｕｐｉｎｏ 中ꎬ
Ｈｓｐ７０ 基因沉默不仅抑制雌虫吸血和卵黄蛋白原的

表达ꎬ而且还增加了雌虫的死亡率ꎬ并发现该基因

的表达受到 ＲＨ３６(免疫调节蛋白)的调节(Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０２０ｂ)ꎮ

目前ꎬ关于 Ｈｓｐ 对卵细胞的保护研究主要集中

在哺乳动物上ꎬ对昆虫卵细胞保护的相关报道还较

为匮乏ꎮ 昆虫生殖行为ꎬ包括雄虫求偶、雌虫召唤、
交配和产卵等行为与性成熟特别是卵成熟有关

(Ｒｉｎｇｏꎬ１９９６)ꎮ 例如鳞翅目昆虫雌虫卵成熟程度

与其召唤行为及对雄虫吸引力有密切关系(徐进和

陈鹏ꎬ２０１８)ꎬ因此ꎬＨｓｐ 在卵成熟等方面的功能将

直接或间接影响昆虫生殖行为ꎬ值得进一步探明ꎮ
２.４　 Ｈｓｐ 与生殖应答

自 ２０ 世纪 ７０ 年代起ꎬ随着昆虫行为学的迅速

发展ꎬ对昆虫生殖相关的研究也在不断深入ꎬ目前

已发现一些基因对昆虫的生殖行为具有重要调控

作用ꎬ例如性肽(ＳＰ)、信息素生物合成激活神经肽

(ＰＢＡＮ)、类激素肽(ＮＴＬ)及其它们所对应的受体ꎬ
这些基因的发现为害虫的防治提供了新的思路(Ｌｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５ꎬ２０１７ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 截至目前ꎬ
对昆虫生殖应答基因的研究报道极为有限ꎬ例如对

经典模式生物果蝇的生殖应答基因认知也相对不

足ꎮ 因此ꎬ对生殖应答基因的功能和调控机制的研

究探索已成为当前分子层面生殖行为研究的重点ꎬ
在该领域突破对于昆虫的益虫利用和害虫防治都

具有关键作用ꎮ
近年来ꎬ对除黑腹果蝇外的一些昆虫ꎬ也开展

了交配后雌性生殖应答基因表达模式的研究ꎬ如鳞

翅目昆虫的家蚕和玉米螟 Ｐｙｒａｕｓｔａ ｎｕｂｉｌａｌｉｓ Ｈｕｂｅｒｎ
(Ａｌ￣Ｗａｔｈｉｑｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)、双翅目昆虫的橘小实蝇

Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａ ｄｏｒｓａｌｉｓ Ｈｅｎｄｅｌ( Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)和埃

及伊蚊 Ａｅｄｅｓ ａｅｇｙｐｔｉ Ｌ. (Ａｌ￣Ｗａｔｈｉｑｕｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ
以及膜翅目昆虫的欧洲雄蜂 Ｂｏｍｂｕｓ ｄａｈｌｂｏｍｉｉ Ｌ.
(Ｂａｒｒｉｂｅａｕ ＆ Ｓｃｈｍｉｄ￣Ｈｅｍｐｅｌꎬ２０１７)和意大利蜜蜂

Ａｐｉｓ ｍｅｌｌｉｆｅｒａ ｌｉｇｕｓｔｉｃａ Ｓｐｉｎｏｌａ (Ｗｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)等ꎮ
与生殖有关的生理变化通常受内分泌控制ꎬ如

保幼激素( ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｈｏｒｍｏｎｅꎬ ＪＨ)ꎬ胰岛素( ｉｎｓｕｌｉｎ
ＩＮＳ) 和蜕皮激素 ( ｅｃｄｙｓｔｅｒｏｉｄ ｈｏｒｍｏｎｅꎬ ＥＨ)ꎮ ＪＨ
和 ２０￣羟基蜕皮激素(２０Ｅ)之间的平衡对于卵子成

熟、前卵母细胞的发育、卵黄生成和绒毛膜形成等

方面具有非常重要的作用(Ｒｏｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８ꎻ Ｗｙａｔｔ
＆ Ｄａｖｅｙꎬ１９９６)ꎮ Ｈｓｐ 作为分子伴侣在生物应激状

态下具有重要地位ꎬ金文杰等(２０１８)在敲低黄脸油

葫芦 Ｔｅｌｅｏｇｒｙｌｌｕｓ ｅｍｍａ Ｏｈｍａｃｈｉ ＆ Ｍａｔｓｕｕｒａ 精巢内

ＴｅＨｓｃ７０ 和 ＴｅＨｓｐ９０ 基因表达后发现ꎬＴｅＨｓｃ７０ 和

ＴｅＨｓｐ９０ 参与 ２０Ｅ 信号通路ꎬ并且对 ２０Ｅ 信号通路

维持精巢的发育和形态建成具有重要作用ꎻ Ｃａｉ ｅｔ
ａｌ.(２０１４)发现外源性 ２０Ｅ 可上调棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒ￣
ｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ Ｈüｂｎｅｒ 表皮细胞中的 Ｈｓｐ９０ ｍＲＮＡ 的

表达ꎬ若在培养基中添加 ２０Ｅ 和 Ｈｓｐ９０ 可导致

Ｈｓｐ９０ 的表达量下调ꎻＨＳＣ７０ 通过与 ＵＳＰ１ 结合并

介导 ＥｃＲＢ１、ＵＳＰ１ 和 １ 组 ２０Ｅ 应答基因的表达ꎬ参
与 ２０Ｅ 信号转导途径(Ｚｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ 超气孔

蛋白(ｕｌｅｒａｓｐｉｒａｃｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＵＳＰ)为 ２０Ｅ 相关基因ꎬ
ＲＮＡ 干扰拟黑多刺蚁 Ｐｏｌｙｒｈａｃｈｉｓ ｖｉｃｉｎａ Ｓｍｉｔｈ 体内

Ｈｓｐ９０ ｍＲＮＡ 的表达后发现ꎬＨｓｐ９０ 与 ＵＳＰ 具有一

定的关联(樊瑾瑛等ꎬ２０１５)ꎮ 上述研究结果表明ꎬ
Ｈｓｐ 可以作为生殖应答基因对昆虫的生殖行为产
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生影响ꎬ但是具体的应答机制还有待进一步研究ꎮ
２.５　 Ｈｓｐ 与衰老进化机制

作为分子伴侣ꎬＨｓｐ 在蛋白质稳态中起着核心作

用ꎬ可以保护蛋白质构象和折叠ꎬ协助蛋白质复合物

的组装和分解以及蛋白质降解ꎮ 通过结合非天然多

肽ꎬ将底物维持在一种能够进行后续折叠的状态ꎻ在
折叠不成功时ꎬ通过泛素－蛋白酶体系统(Ｕｒｕｓｈｉｔａｎｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)或通过自噬(Ｃａｒｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)降解底

物ꎮ 因此ꎬＨｓｐ 被认为是可以有效防止蛋白质衰老的

一 类 蛋 白 ( Ｍｏｒｉｍｏｔｏꎬ ２００８ꎻ Ｍｏｒｒｏｗ ＆ Ｔａｎｇｕａｙꎬ
２００３)ꎮ 通过过度表达 ＨＳＦ (Ｍｏｒｉｍｏｔｏꎬ２００８)或者通

过热量限制和伴随的胰岛素信号(Ｈｓｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)
激活所有应激诱导的 Ｈｓｐꎬ可以延缓因蛋白质折叠引

发的疾病ꎬ延长细胞寿命(Ｖｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
当基因在早期繁殖和后期特定年龄段死亡率

之间具有拮抗作用时ꎬ可能会引起衰老的进化ꎬ但
该模型尚未从特定基因位点上得到验证ꎮ 由于

Ｈｓｐ 在生长发育和生殖方面的重要性ꎬ因此 Ｈｓｐ 被

作为目标基因用于验证该模型ꎮ 人们通过研究果

蝇等模式生物的衰老现象ꎬ发现 Ｈｓｐ 与衰老过程密

切相关ꎮ 在黑腹果蝇中ꎬ热诱导成虫 Ｈｓｐ７０ 蛋白表

达可降低特定年龄段的死亡率ꎬ但会引起雌性生殖

力下降(Ｓｉｌｂｅｒｍａｎｎ ＆ Ｔａｔａｒꎬ２０００ｂ)ꎮ 同样在黑腹

果蝇中ꎬ干扰产卵雌虫中 ６ 个 Ｈｓｐ 基因(含 ３ 个

ｓＨｓｐ)的表达增加了雌虫的存活率ꎬ但单独敲除其

中 ５ 个基因则降低了雌虫的早期繁殖 (Ｏｋａｄａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１４ａ)ꎮ 在分离研究黑腹果蝇长寿基因的多重

胁迫试验中发现ꎬ果蝇寿命的延长与繁殖力的下降

有关ꎬ当 Ｈｓｐ２６ 和 Ｈｓｐ２７ 基因表达量上调时ꎬ果蝇

的寿命延长了 ３０％ꎬ但其繁殖力和 ４ ｄ 内的产卵数

均出现下降(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４)ꎮ 茧蜂在受到外界

热激胁迫后ꎬ体内 Ｈｓｐ８３ 转录丰度急剧波动ꎬ最大

值出现在 ３５ ℃ꎬ此时对茧蜂的化蛹率、羽化率、性
比及发育历期均无显著影响ꎬ但对其寿命有显著影

响(Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 这些结果表明ꎬＨｓｐ 可能介

导了早期繁殖和晚期存活之间的权衡ꎬ但 Ｈｓｐ 之间

可能存在协同或拮抗多效性ꎬ有待进一步研究ꎮ

３　 总结与展望
Ｈｓｐ 作为分子伴侣ꎬ参加生物体的许多复杂的

生理活动ꎬ在细胞的生长、发育、分化、基因转录、蛋
白质合成以及折叠分散等方面发挥着重要作用ꎮ
当前有关昆虫 Ｈｓｐ 功能的深入研究主要还是以模

式昆虫果蝇为主ꎬ其他类群昆虫的研究主要集中在

Ｈｓｐ 基因的克隆及转录水平检测方面ꎬ这对于探究

Ｈｓｐ 在昆虫抵御温度胁迫及其他胁迫中所发挥的

作用是远远不够的(Ｋｉｎｇ ＆ ＭａｃＲａｅꎬ２０１５)ꎮ 此外ꎬ
当前 Ｈｓｐ 对昆虫生殖方面的影响研究主要集中在

单一因素胁迫下 Ｈｓｐ 表达量变化对其生殖过程的

影响ꎮ 因此ꎬ未来对于 Ｈｓｐ 在昆虫生殖功能及作用

机制的研究中可以倾向于探究多种影响因素共存

时ꎬ昆虫体内 Ｈｓｐ 作用于生殖方面的相关机制ꎬ如
昆虫在经历近亲繁殖、不同交配次数或取食不同种

食物等处理后ꎬ在抵御外界胁迫的过程中对其生殖

的影响ꎬ以期更加深入地了解 Ｈｓｐ 与昆虫生殖之间

的关系ꎮ
Ｈｓｐ 作为重要的分子伴侣以及抗逆蛋白ꎬ可以作

为防治害虫的新靶标ꎬ对其研究具有重要的理论意

义和应用前景ꎮ 近年来ꎬ随着分子生物学技术的不

断发展ꎬ未来对于昆虫 Ｈｓｐ 的研究可以在转录水平

研究的基础上转移至蛋白质水平ꎬ并可以利用免疫

学相关技术手段验证其功能ꎬ以期研究 Ｈｓｐ 在昆虫

生殖中甚至整个生命系统中的功能ꎬ尤其是其分子

演化过程与昆虫物种所经历的环境变迁之间的相关

性ꎬ结合上述多种影响因素共存条件下ꎬ研究 Ｈｓｐ 在

昆虫生殖过程中的功能与作用机制ꎬ从而为害虫防

治或昆虫物种多样性保护提供一定理论参考ꎮ
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ＲＩＮＧＯ Ｊꎬ １９９６. Ｓｅｘｕａｌ ｒｅｃｅｐｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ
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ｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ １１１(３): ２７０－２８１.

ＵＲＵＳＨＩＴＡＮＩ Ｍꎬ ＫＵＲＩＳＵ Ｊꎬ ＴＡＴＥＮＯ Ｍꎬ ＨＡＴＡＫＥＹＡＭＡ
Ｓꎬ ＮＡＫＡＹＡＭＡ Ｋꎬ ＫＡＴＯ Ｓꎬ ＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｒꎬ ２００４.
ＣＨＩＰ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｐｒｏｔｅａｓｏｍａｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｆａｍｉｌｉａｌ ＡＬＳ￣
ｌｉｎｋｅｄ ｍｕｔａｎｔ ＳＯＤ１ ｂｙ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎａｔｉｎｇ Ｈｓｐ / Ｈｓｃ７０. Ｊｏｕｒｎａｌ
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ｒｅｖｅａｌｓ ＲＨ３６ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｖｉａ ｖｉｔｅｌｌｉｎ ｕｐｔａｋｅ ｍｅ￣
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２０２１. Ｂａｃｔｅｒｉａｌ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ＲＮＡｉ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
Ｎａｔａｌｉｓｉｎ ｉｎ ａ ｍｏｔｈ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ １１(１): ４６６２.

ＷＥＩ Ｙꎬ ＺＨＵ Ｂꎬ ＬＩＵ Ｗꎬ ＣＨＥＮＧ Ｘꎬ ＬＩＮ Ｄꎬ ＨＥ Ｃꎬ ＳＨＩ Ｈꎬ
２０２１. Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ９０ ｃｏ￣ｃｈａｐｅｒｏｎｅ ｍｏｄｕｌｅｓ ｆｉｎｅ￣
ｔｕｎｅ ｔｈｅ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ
ａｕｘｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｃａｓｓａｖａ. Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ３４ ( ５ ):
１０８７１７.

ＷＩＤＬＡＫ Ｗꎬ ＶＹＤＲＡ Ｎ ꎬ ２０１７. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｆａｃｔｏｒｓ
ｉｎ ｍａｍｍａｌｉａｎ ｓｐｅｒｍａｔｏｇｅｎｅｓｉｓ∥ＭＡＣＰＨＥＥ Ｄ Ｊ. Ｒｏｌｅ ｏｆ

ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｙｓｔｅｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ. Ｂｅｒｌｉｎ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒ￣Ｖｅｒｌａｇ: ４５－６５.
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ｆｌｉｇｈｔ ｃａｕｓｅｓ ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｅｘｕ￣
ａｌｌｙ ｍａｔｕｒｅ ｈｏｎｅｙｂｅｅ ｑｕｅｅｎｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｓｉａ￣Ｐａｃｉｆｉｃ Ｅｎｔｏ￣
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