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摘要      自然界中的植物为保护自身免受病原菌侵害, 进化出了复杂的防御系统, 其中, 植物

过敏性反应通过侵染部位细胞的快速死亡, 限制病原菌的进一步扩散。植物过敏性诱导反应蛋白

与植物过敏性反应密切相关, 在植物免疫过程中发挥重要作用。植物过敏性诱导反应蛋白家族成

员含有高度保守的SPFH结构域, 该结构域蛋白的重要功能之一是参与膜筏微区的形成。近年来, 
研究表明植物过敏性诱导反应蛋白除参与植物抗病反应、组织膜筏微区形成外, 在花青素生物合

成、离子转运以及非生物胁迫过程中也发挥重要功能。该文综述了植物过敏性诱导反应蛋白的研

究历史、结构特点与定位以及生物学功能, 并对其后续研究方向进行了展望。
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Abstract       Plants have evolved a complex immune system which helps them cope with pathogen attacks. 
The hypersensitive reaction is one of the various defense mechanisms which is characterized by a rapid cell death at 
the point of pathogen ingress, hence restricting the spread of the invading pathogens from the infection sites. Hyper-
sensitive induced reaction proteins are a group of proteins involved in hypersensitive reaction, playing an important 
role in plant immunity. Hypersensitive induced reaction proteins contain highly conserved SPFH domain, which is 
thought to be related to the formation of membrane microdomains. In recent years, studies have shown that hyper-
sensitive induced reaction proteins play an important role in regulation of anthocyanin biosynthesis and participate 
in ion transportation as well as abiotic stress resistance. The review discribes the research history, structural features 
and cellular locations, and biological functions of hypersensitive induced reaction proteins, and propose the future 
research directions.
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植物在受到病原菌侵染后, 细胞内会形成一系

列的分子响应, 表现出一系列的抗病反应, 其中最常

见的就是植物过敏性反应(hypersensitive response, 

HR), 它是一种典型的细胞快速死亡的自我保护机

制。病原菌侵入细胞后, 引起细胞裂解, 组织坏死, 
阻断病原菌的营养运输, 抑制其进一步扩散。过敏



赵雪等: 植物过敏性诱导反应蛋白研究进展 2483

性诱导反应通常与植物对病原菌的抗性相关 , 在植

物抗病反应中发挥重要的作用[1-2]。

植物过敏性诱导反应(hypersensitive induced re-
action, HIR)蛋白是一类与植物过敏性反应相关的蛋

白, 该家族蛋白主要分布于细胞质膜, 通过其N-端所

具有的高度保守的SPFH(stomatin, prohibitin, flotillin 
and HflK/C)结构域, 富集于膜筏微区, 并有助于膜筏

微区的形成 [3]。已有的研究表明 , 植物HIRs参与胁

迫反应尤其是生物胁迫反应 , 以及花青素生物合成

等过程 [4-5]。本文综述了HIRs的研究历史、结构特

点与定位、生物学功能 , 以期增进对植物过敏性诱

导反应蛋白的认识。

1   HIR蛋白的研究历史
2000年 , NADIMPALLI等 [6]在玉米 (Zea mays)

中发现了 3个新的基因序列 , 其与烟草 (Nicotiana 
tabacum)叶片中过表达而引起自发超敏反应的NG1 
cDNA序列高度同源 [7], 因此将这些基因命名为过

敏性诱导反应蛋白基因。2003年 , 从大麦 (Hordeum 
vulgare)中分离得到了4个与玉米HIRs基因高度同源

的HIR基因。玉米和大麦中HIRs在HR病变过程中表

达上调 , 被认为与宿主细胞的死亡以及抗病反应相

关[6,8]。2004年, 在豆科模式植物百脉根(Lotus japoni-
cus)中分离出了1个新的小孢子特异表达的基因 , 该
基因编码的蛋白与过敏性诱导反应蛋白序列相似 , 
被认为可能与小孢子发育过程中离子通道的调控相

关[9]。2007年, 通过对表达抗病基因Xa21的水稻悬浮

细胞进行质膜蛋白质组学分析 , 鉴定参与早期防御

反应的质膜蛋白 , 发现了OsHIR1蛋白 , 该蛋白具有

两种不同的等电点 , 含有5个可能的磷酸化位点 , 表
明其在防御反应过程中 , 可能发生了磷酸化或者其

他形式的修饰 [10]。同年 , JUNG和HWANG[11]通过酵

母双杂交筛选 , 鉴定出了辣椒 (Capsicum annuum)过
敏性诱导反应蛋白CaHIR1, 该蛋白与辣椒富含亮氨

酸重复序列(leucine-rich repeat, LRR)的蛋白CaLRR1
的LRR结构域相互作用 , 其异位表达可以诱导烟草

和拟南芥细胞死亡, 表明CaHIR1蛋白是类HR细胞死

亡的正调控因子。随后的研究表明 , CaHIR1能够增

强拟南芥对于丁香假单胞菌番茄致病变种P. syrin-
gae pv. tomato (Pst) DC3000的抗性, 其过表达使拟南

芥对于盐胁迫和干旱的敏感性增强 [12]。2008到2013
年间 , 研究者们先后从小麦 (Triticum aestivum)的叶

片中分离了TaHIR1、TaHIR3、TaHIR2和TaHIR4基因, 
其分别与大麦的4个HvHIR在cDNA和氨基酸水平上

都有很高的同源性 [13-16]。2010年 , 在模式生物拟南

芥 (Arabidopsis thaliana)中也分离到了HIR基因家族

的成员 [17], 该家族成员被发现在细胞质膜的膜筏微

区定位, 可以作为新的膜筏标记蛋白[18]。2015年, 科
学家们分离并鉴定了大豆 (Glycine max)的过敏性诱

导反应蛋白基因 , 其多肽序列与其他物种的HIR蛋

白具有高度的相似性 , 大豆HIR蛋白的发现对大豆

根霉菌和茎腐病的预防具有重要意义 [19-20]。2017年
开始 , 郝玉金教授课题组在苹果 (Malus domesticas)
中鉴定出HIR基因 , 并发现其在生物胁迫抗性以及

花青素生物合成中均发挥重要作用 [4-5]。图1所示为

不同植物HIR蛋白的进化分析 , 表明其在植物中广

泛存在。

2   HIR蛋白的结构特点与定位
HIR蛋白N-端含有一个高度保守的SPFH结构

域, SPFH结构域也被称为PHB(prohibitin homology)结
构域或Band 7结构域。含有SPFH结构域的蛋白家族

在原核生物、真核生物中均广泛存在。哺乳动物细

胞中 , SPFH结构域的蛋白包括 : prohibitin、flotillin、
stomatin、stomatin类蛋白(stomatin-like protein, SLP)、
podocin和erlin等 [21-23]。研究表明 : 富含SPFH结构域

的蛋白锚定于包括细胞质膜、早期内体膜、高尔基

体膜、线粒体膜以及内质网膜等膜系统[21,24-25]。该家

族蛋白能够形成寡聚体 , 可以通过酰基化发生翻译

后修饰[22]。

植物SPFH蛋白除了prohibitin、flotillin、stoma-
tin和erlin之外, 还包括植物所特有的HIR蛋白[17]。结

构上 , 大豆、水稻、玉米、小麦以及大麦的HIR蛋

白的N-端 , 均预测到N-肉豆蔻酰化位点以及跨膜结

构域的存在 [20,26]。对拟南芥AtHIR蛋白的结构预测

未发现跨膜结构域的存在 , 但是预测到了N-肉豆蔻

酰化位点或 /和棕榈酰化位点 [3,27]。此外 , 除AtHIR3
之外, AtHIR1、AtHIR2和AtHIR4也具有卷曲螺旋结

构 (coiled-coil), 该结构被认为是AtHIR与其他蛋白

相互结合的区域[3]。

亚细胞定位方面 , HIR蛋白主要定位于质膜 , 少
数定位于细胞内的液泡膜、胞内体等结构。已有的

研究发现, 拟南芥AtHIR1、AtHIR2和AtHIR4主要富

集在质膜组分中 , 而AtHIR3在内膜组分中更为丰富 , 
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主要定位于液泡膜上 [28]。小麦TaHIR1和TaHIR3定
位于质膜, TaHIR2则定位于细胞内[1,29]。苹果中, Md-
HIR4主要定位在细胞膜上, 少数定位在细胞核[5]。辣

椒CaHIR1通过SPFH结构域定位在质膜上 , 少量定

位于胞内体 [30]。水稻OsHIR1主要定位于质膜 , 少量

定位于液泡膜 [26]。HIR蛋白在膜筏微区中大量存在 , 
已有的研究表明, 拟南芥AtHIR1、AtHIR2、AtHIR3
和AtHIR4蛋白富集于膜筏微区 [31], 当使用甲基 -β-
环糊精 (methyl-β-cyclodextrin, MβCD)抽提固醇破

坏膜筏后 , AtHIR依然存在于抗去垢剂膜 (detergent-
resistant membranes, DRM)组分中[32]。此外, 研究表

明 , 水稻OsHIR1、OsHIR3和OsHIR5蛋白也存在于

质膜DRM[33]。

3   HIR蛋白的功能
HIR蛋白在植物免疫反应、植物细胞膜筏形成、

花青素的生物合成、离子转运等生理生化过程中发

挥重要的作用。表1为植物中已被鉴定的HIR蛋白

基因及其功能。

3.1   HIR蛋白参与植物免疫反应

植物在与病原微生物共同进化的过程中, 形成了

两套免疫防御系统, 即模式触发免疫(pattern-triggered 
immunity, PTI)反应和效应子触发的免疫 (effector-
triggered immunity, ETI)反应。ETI反应是更为快速和

强烈的抗病过程 , 常常表现为过敏性反应 , 导致侵染

部位的细胞程序性死亡 , 从而限制病原微生物的传

播 [38]。研究表明, 在病原菌入侵或在过敏性反应过程

中 , 植物中的HIR被高度诱导表达 [8,11,13]。小麦受到条

锈菌侵染后, 4个TaHIR基因均表达上调[11,13-16]; 在拟南

芥中, 4个AtHIR, 除AtHIR4之外, 均受到Pto DC3000
和细菌鞭毛蛋白核心小肽(flagelin 22, Flg22)的诱导

表达 [31]。水稻在感染白叶枯病后 , OsHIR1基因表达

上调 [10]。因此, 无论细菌或真菌, 都能诱导HIR蛋白

的表达[11,26,39]。

HIR蛋白参与植物的免疫反应。研究表明 : 过
表达AtHIR1和AtHIR2, 均可以增强拟南芥对Pto 
DC3000的抗性 , 而在Athir2和Athir3突变体植株中 , 
抗性基因RPS2介导的ETI反应减弱 [31]。条锈菌侵染

小麦TaHIR1和TaHIR3基因沉默的植株 , 小麦叶片坏

死面积减小 , 相关防御基因水平改变 , 表明TaHIR1
和TaHIR3通过诱导过敏反应和调节防御相关基因 , 
参与小麦抗条锈菌的免疫反应 [29]。在拟南芥中异源

At: 拟南芥; Zm: 玉米; Bo: 甘蓝; Ca: 辣椒; Ta: 小麦; Hv: 大麦; Os: 水稻; Md: 苹果; Nc: 天蓝遏蓝菜; Rs: 萝卜; Cs: 黄瓜; Na: 烟草。

At: Arabidopsis thaliana; Zm: Zea mays; Bo: Brassica oleracea; Ca: Capsicum annuum; Ta: Triticum aestivum; Hv: Hordeum vulgare; Os: Oryza 
sativa; Md: Malus domesticas; Nc: Thlaspi caerulescens; Rs: Raphanus sativus; Cs: Cucumis sativus; Na: Nicotiana attenuate.

图1   不同植物HIR蛋白的进化分析

Fig.1   Evolutionary analysis of HIR proteins in different plants
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表达CaHIR1和OsHIR1时 , 产生类过敏反应的病变 , 
同时诱导防御相关基因的表达 , 增强了拟南芥对于

细菌的抗性[11,26]。

HIR蛋白能够与富含亮氨酸重复序列的蛋白

家族成员 (leucine-rich repeat superfamily, LRR)结
合 , 参与植物防御反应。研究表明 , 水稻OsHIR1与
OsLRR1相互作用 , 且过表达OsLRR1使OsHIR1表
达上调 , 促进OsHIR1在质膜的定位 , 从而更容易在

病原菌入侵时 , 迅速发生过敏反应 , 限制病原菌的

传播而增强植物对Pst DC3000的抗性 [26]。在辣椒

中 , 双分子荧光互补实验以及免疫共沉淀实验均证

明CaHIR1与CaLRR1互作 , 同样 , CaLRR1的过表达

可以上调CaHIR1的表达。然而 , 在拟南芥、烟草以

及辣椒中过表达CaLRR1, 均抑制了CaHIR1诱导的

细胞死亡 [11,30], 表明HIR与LRR相互作用参与调控植

物免疫反应 , 然而在不同物种中的作用方式存在差

异。烟草中 , NbLRR1与HIR1结合 , 番茄曲叶云南病

毒TLCYnV编码的C4蛋白能够与HIR1相互作用 , 增
强NbLRR1与HIR1的结合。NbLRR1促进HIR1的降

解 , 在一定程度上抑制了HIR1介导的HR反应 , 从而

为病毒感染创造了适合的环境[40]。此外, 在拟南芥中, 
AtHIR1和AtHIR2都可以与NB-LRR蛋白RPS2形成复

合体 , 其中AtHIR1与RPS2形成的复合体主要位于质

膜特定的膜微区内。RPS2介导ETI反应 [41], AtHIR蛋
白可能招募RPS2进入膜筏微区, 增强植物免疫反应。

HIR参与植物激素信号调控的免疫应答。许多

HIR蛋白通过促进过敏反应 , 增强植物对病原菌的

抗性, 然而, 在苹果叶片和愈伤组织中, 抑制MdHIR4

表1   植物中已经鉴定的HIR基因及其功能

Table 1   HIR genes identified in plants and their fuctions 
基因

Gene
蛋白定位

Protein localization
功能

Function
参考文献

References

ZmHIR3 — Involved in defense response [6]

CaHIR1 Mainly localized in the plasma membrane, 
enriched in the membrane microdomains, 
and localized to endosome

Involved in K+ efflux and resistance to P. syringae pv. 
tomato (Pst) DC3000

[11-12,30,34]

TaHIR1 Plasma membrane Involved in resistance to stripe rust and abiotic stress [13,29]

OsHIR1 Mainly located in the plasma membrane, a 
few located in the tonoplast

Involved in resistance to  P. syringae pv. tomato (Pto) 
DC3000

[26]

AtHIR1 Mainly located in the plasma membrane, 
enriched in the membrane microdomains, 
and a few located in the tonoplast

Involved in formation of membrane raft microdo-
mains, participated in the formation of RPS2 complex 
and resistance to P. syringae pv. tomato (Pto) DC3000

[18,28,31]

AtHIR2 Located in plasma membrane and tonoplast, 
enriched in membrane microdomains

Involved in the formation of RPS2 complex and 
RPS2-mediated ETI response, and resistance to P. 
syringae pv. tomato (Pto) DC3000

[28,31,35]

AtHIR3 Mainly located in the tonoplast Involved in the ETI response mediated by RPS2 and 
absorption of calcium 

[28,31,36]

TaHIR3 Plasma membrane Involved in resistance to stripe rust and abiotic stress [29]

TaHIR4 — Involved in the HR response caused by wheat leaf rust 
fungus

[16]

AtHIR4 Located in plasma membrane and tonoplast, 
enriched in membrane microdomains

Involved in the formation of membrane raft 
microdomains

[28,35]

MdHIR4 Located in the plasma membrane and cell 
nucleus

Enhanced biotic stress resistance by participating in 
the JA signaling pathway; involved in resistance to 
P. syringae pv. tomato (Pst) DC3000, reduced apple 
resistance to Botryosphaeria dothidea; inhibit antho-
cyanin synthesis

[4-5]

NbHIR3 Mainly located in the plasma membrane, a 
few located at the nuclear membrane

Involved in resistance to rice stripe virus and P. 
syringae pv. tomato (Pst) DC3000

[37]

OsHIR3 — Involved in plant basal resistance via an EDS1 and SA 
dependent pathways

[37]
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的表达增强了苹果对于灰霉菌的抗性 [5]。在茉莉

酸 (jasmonic acid, JA)信号通路中 , JA受体感知茉莉

素 , 形成的受体复合物通过与 JAZ(jasmonate ZIM-
domain)蛋白结合, 诱导JAZ阻遏物的降解, 从而激活

多种转录因子 , 激活 JA相关的防御基因 [42-43]。研究

表明 : MdHIR4与MdJAZ2相互作用 , MdHIR4通过与

JAZ蛋白的结合稳定 JAZ蛋白 , 而 JAZ蛋白是茉莉素

信号途径的抑制因子 , 因此 , MdHIR4通过与 JA信号

负调控因子的结合, 参与苹果的生物胁迫响应[5]。水

杨酸 (salicylic acid, SA)作为植物免疫反应中重要的

信号分子 , 在植物抵抗病原菌的过程中发挥重要的

作用。研究表明 , HIR蛋白与水杨酸信号途径相关。

TaHIR1和TaHIR3的沉默, 降低了响应SA的病程相关

蛋白基因的表达 [29]。NbHIR3s沉默表达植株中的SA
水平下降 , SA信号途径相关基因表达下调。过表达

OsHIR3的水稻中 , SA积累 , SA信号途径基因上调表

达。NbHIR3.2或者OsHIR3的过表达分别增强了烟

草和水稻对于Pst DC3000和水稻黄单胞菌的抗性[37]。

3.2   HIR蛋白作为膜筏标记蛋白 , 参与组织膜筏

的形成

细胞膜在细胞的各项生命活动中扮演着不可

或缺的角色, 它稳定细胞内部环境, 协调细胞内外物

质的进出 , 参与信息传递以及物质转运。细胞膜上

存在有富含鞘脂和固醇的脂质有序微结构域 , 该微

域能够自我组装并招募特定蛋白进入该结构域 , 被
称为膜筏 [44]。细胞中多种生理生化反应在膜筏微区

上发生 , 膜筏微区被认为是病原菌和大分子生物入

侵宿主细胞的中介 [45]。膜筏的形成与SPFH结构域

密切相关 , 动物细胞中的研究表明 : 含有SPFH结构

域的蛋白锚定于细胞膜系统 , 且在各类膜结构的膜

筏内富集[21,24]。

HIR蛋白是植物特有的一类具有SPFH结构域

的蛋白, 当在洋葱(Allium cepa)表皮细胞中异源表达

辣椒CaHIR1蛋白时 , 其在质膜呈现点状分布 , 该分

布特征是膜筏微区蛋白的典型定位特征 [30]。本课题

组运用激光扫描共聚焦显微镜和可变角度全内反射

荧光显微镜对于质膜定位的拟南芥AtHIR1观察发

现, AtHIR1在质膜上呈不连续分布, 表现出典型的膜

筏标记蛋白的分布特征 , 可以作为膜筏微区标记蛋

白 [18]。DANĚK等 [28]研究发现 , AtHIR1、AtHIR2和
AtHIR4在拟南芥根表皮细胞的质膜上形成数量不

一、大小不一的膜微区结构。此外 , 蛋白组学分析

显示, 拟南芥愈伤组织制备的膜微区中存在AtHIR1/
AtHIR2和AtHIR4[46]。当使用固醇抽提剂处理时 , 
AtHIR依然保留于DRM中 [32]。综上 , HIR蛋白主要

定位于膜筏微区, 可以作为膜筏微区的标记蛋白。

同其他具有 SPFH结构域的蛋白一样 , HIR蛋

白可以在体外形成同源或者异源寡聚体。研究发

现 , 当在拟南芥和烟草中过表达AtHIR1、AtHIR2
和AtHIR4时 , 这 3个蛋白可以形成非常稳定的抗

十二烷基硫酸钠 (sodium dodecyl sulfate, SDS)、2-
巯基乙醇和热的寡聚物 [31]。本课题组利用可变角

度全内反射荧光显微镜 , 观察拟南芥叶表皮细胞中

AtHIR1-GFP蛋白 , 其荧光强度分布可以拟合出5个
特征峰, 对荧光强度追踪绘制荧光漂白曲线, 发现质

膜上AtHIR1存在单体、二聚体、三聚体、四聚体

以及五聚体状态 , 表明AtHIR1在体内存在同源寡聚

体[18]。动物细胞中的研究表明: 含有SPFH结构域的

蛋白通过N-端疏水区与膜相连 [22], 形成多聚复合体

并结合胆固醇 , 形成一个胆固醇较为丰富的膜微区 , 
招募其他蛋白。因此 , SPFH蛋白可以直接参与膜筏

的形成, 进而为多种生物学过程的进行提供平台[47]。

植物HIR蛋白能够以寡聚体的形式定位于膜筏微区 , 
寡聚化的过程可以使HIR分子聚集在一起 , 可能参

与构成膜微域的支架 , 通过HIR蛋白分子的卷曲螺

旋区域结合其他蛋白 , 在膜筏微区的组织形成中发

挥重要的功能[3,41]。

3.3   HIR蛋白参与调节花青素的生物合成

花青素是一类广泛存在于高等植物中的苯丙烷

类化合物 , 它在植物特定的组织或器官中积累 , 使植

物呈现出亮丽的色彩。此外 , 作为一种次生代谢产

物 , 花青素有助于植物抵御低温、高光照、病原菌

侵染等生物和非生物胁迫 [48]。花青素的生物合成由

一系列结构基因编码的酶催化完成 , 这些结构基因

的表达 , 受到由MYB、bHLH(basic helix-loop-helix)
和WD40这3类转录因子组成的MBW(MYB-bHLH-
WD40)复合物的调控 [49]。JAZ蛋白是茉莉酸信号途

径的抑制因子 , 已有的研究表明 : 拟南芥 JAZ蛋白与

花青素合成转录复合体MBW中的一些转录因子结

合, 减弱了其转录活性而抑制花青素的合成[50]。

CHEN等 [4]通过酵母文库筛选发现 , 苹果HIR
家族成员MdHIR2与MdJAZ2互作 , 酵母双杂交实验

发现MdHIR2与MdJAZ1、MdJAZ2以及MdJAZ4互
作, 而MdHIR4与MdJAZ1-7均互作。进一步的研究
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表明, MdHIR蛋白能够与MdJAZ2结合, 增强了JAZ
蛋白的稳定性, 而不影响MdJAZ2与MBW复合物中

MdbHLH3的结合。当沉默MdHIR4后, 苹果中Md-
JAZ2的稳定性减弱, 从而解除了JAZ对花青素合成

转录复合体MBW的抑制, 进而启动了花青素合成基

因的表达、促进了花青素的合成。因此, MdHIR4抑
制苹果皮中花青素的积累, 对苹果果实花青素积累

和果皮着色有负调控作用。此外, 拟南芥中也发现

了AtHIRs与AtJAZs蛋白的互作现象, 说明HIR对于

JAZ的调控机制极有可能在其他植物中也存在。

3.4   HIR蛋白参与离子转运

植物过敏反应过程中, 发生坏死的细胞通常表

现出质膜的去极化和钾离子的外流[51]等特征。植

物HIR蛋白的C末端附近具有α螺旋结构, 可能参与

调控钾离子通道[6]。钾离子是活细胞细胞质中含

量最丰富的阳离子, 参与调节离子强度、渗透势和

膜极化反应。辣椒过敏性诱导反应蛋白CaHIR1的
异位表达可诱导烟草和拟南芥细胞死亡, 拟南芥中

CaHIR1基因的过表达, 会导致K+在植物细胞中的快

速流出, 细胞内K+浓度的迅速降低, 导致细胞的程序

性死亡[11]。

此外, Ca2+是植物生长的必要离子, 在植物的生

长发育过程中发挥重要作用。拟南芥HIR3的T-DNA
插入纯合突变体和野生型植株在不同Ca2+条件下根

长和鲜重具有明显差异, 表明HIR3可能参与植物钙

离子的吸收过程, 但其如何参与钙离子的吸收, 仍需

要进一步的研究[36]。

3.5   HIR蛋白的其他作用

HIR蛋白除参与植物生物胁迫外, 其表达在

非生物胁迫条件下也受到诱导。例如, TaHIR1和
TaHIR3在受到环境刺激(如低温、干旱以及高盐胁

迫)情况下表达量降低[29], 而水稻OsHIR1在盐胁迫下

表达量明显升高[52]。此外, 过表达CaHIR1的拟南芥

根系生长异常, 对于高盐和干旱引发的渗透胁迫敏

感性增加[12]。表明HIR蛋白可能也参与了植物非生

物胁迫应答, 其参与应答的方式在不同物种中有所

不同。

4   展望
过敏性诱导反应蛋白作为植物特有的一类具

有SPFH结构域的蛋白, 参与了多种植物的胁迫响应

过程, 在植物生长发育和抗病反应过程中发挥着重

要的作用。对于植物过敏性诱导反应蛋白的研究, 
不仅能帮助我们更好地理解其结构和功能, 也有助

于我们利用其功能进行植物抗逆改良。作为植物中

发现的一类特殊蛋白, 过敏性诱导反应蛋白的研究

还有很多地方值得深入发掘。例如, 植物HIR基因在

病毒病原体应答中的作用还不够全面; HIR参与JA
和SA信号调控的免疫应答的相关组分仍需要解析; 
新的HIR相互作用蛋白的鉴定与分析也将有助于我

们对于HIR蛋白功能的深入理解。

此外, 作为膜筏标记蛋白, 膜筏微区是固醇与

鞘脂富集的区域, 那么HIR是否与脂质组分互作尚

需要进一步探究。膜筏微区是脂质有序的区域, HIR
的表达是否影响细胞质膜的有序度, 仍需要借助于

新型染料进行确认。除HIR外, 植物细胞中还存在

其他膜筏标记蛋白, 不同膜筏标记蛋白形成的膜微

区是否有重叠, 其相互关系如何也有待于进一步的

研究。另外, HIR蛋白中预测有酰化修饰位点的存在, 
这些修饰位点对于HIR蛋白对膜筏微区的组织及其

定位与功能的影响尚待完善。相信在不久的将来, 
随着对植物HIR蛋白的深入研究, 将更好地阐释其

作用机理, 并为利用HIR蛋白改善植物生物与非生

物抗性提供新思路。
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