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张龙ꎬ郝妍泽ꎬ刘程宏ꎬ等. 棉酚胁迫下棉铃虫 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族的表达响应及 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 的功能解析[ Ｊ] . 南京农业大学学报ꎬ２０２６ꎬ
４９(４):７９１－８００.
Ｚｈａｎｇ ＬꎬＨａｏ Ｙ ＺꎬＬｉｕ Ｃ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ ｕｎｄｅｒ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎａｎｊｉｎｇ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ２０２６ꎬ４９(４):７９１－８００.

棉酚胁迫下棉铃虫 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族的表达响应
及 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 的功能解析
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(１.新疆大学生命科学与技术学院新疆生物资源基因工程重点实验室ꎬ新疆 乌鲁木齐 ８３００４６ꎻ
２.西南大学资源昆虫高效养殖与利用全国重点实验室ꎬ重庆 ４００７１５)

摘要:[目的]本研究旨在明确棉酚对棉铃虫(Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ)幼虫生长发育的影响ꎬ鉴定 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因对棉

酚的解毒功能ꎬ为阐明昆虫与寄主植物协同进化机制及开发新型害虫防控策略提供理论依据ꎮ [方法]采用生物测定分析

不同浓度棉酚对棉铃虫发育历期、死亡率及体重的影响ꎻ通过 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 检测 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因表达模式ꎻ利用碳量子

点(ＣＱＤ)介导的 ＲＮＡ 干扰(ＲＮＡｉ)技术沉默 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ꎬ评估其对幼虫生长发育的作用ꎮ [结果]棉酚对棉铃虫生长发

育呈浓度依赖性影响:低浓度(≤０.００７ ５％)显著延长发育历期ꎬ降低存活率及体重(Ｐ<０.０５)ꎻ高浓度(≥０.３００ ０％)缩短发

育历期ꎬ增加 ５ 龄幼虫体重(Ｐ<０.０５)ꎮ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族 １０ 个成员含保守基序及 ＳＲＳ 位点ꎬ序列相似性 ４８.９４％~９１.９７％ꎬ
聚类为 ４ 个分支ꎮ 该家族基因表达受棉酚浓度特异性影响ꎬ其中ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 受高浓度棉酚诱导显

著上调表达ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ 受低浓度棉酚诱导显著上调表达ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２４ 只在高浓度棉酚处理下特异性高表达

(Ｐ<０.０５)ꎮ ＲＮＡｉ 沉默幼虫中肠组织中 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 的表达(Ｐ< ０. ０５)ꎬ造成取食棉酚后幼虫化蛹率降低 ２０. ７６％ ~
４０.５１％ꎬ蛹重增加 ３.５７％~３３.７０％(Ｐ<０.０５)ꎮ [结论]棉酚以浓度依赖性影响棉铃虫生长发育ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因对棉

酚表现出差异化的表达响应ꎬ其中 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 在高浓度棉酚胁迫下显著上调ꎬ沉默该基因导致棉铃虫化蛹率显著下

降ꎬ暗示其可能在棉铃虫响应棉酚胁迫中发挥重要作用ꎮ
关键词:植物次生代谢物质ꎻ棉酚ꎻ棉铃虫ꎻＣＹＰ６ＡＥꎻＲＮＡ 干扰
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(１.Ｘｉｎｊｉａｎｇ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｇｅｎｅｔｉｃ ＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇꎬＣｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ ＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬＸｉｎｊｉａｎｇ
ＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬＵｒｕｍｑｉ ８３００４６ꎬＣｈｉｎａꎻ２.Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｒｅｓｏｕｒｃｅ ＩｎｓｅｃｔｓꎬＳｏｕｔｈｗｅｓｔ ＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬＣｈｏｎｇｑｉｎｇ ４００７１５ꎬＣｈｉｎａ)

Ａｂｓｔｒａｃｔ:[Ｏｂｊｅｃｔｉｖｅｓ]Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｉｍｅｄ ｔｏ ｃｌａｒｉｆｙ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ
ｌａｒｖａｅꎬｕｎｒａｖｅｌ ｔｈｅ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｄｇｕｔ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙꎬ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ
ｅｌｕｃｉｄａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏ￣ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｓｅｃｔｓ ａｎｄ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓꎬ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｆｏｒ ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ｎｏｖｅｌ ｐｅｓｔ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ
ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ. [Ｍｅｔｈｏｄｓ] Ｂｉｏａｓｓａｙｓ ｗｅｒｅ ｐｅｒｆｏｒｍｅｄ ｔｏ ａｓｓｅｓｓ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ
ｄｕｒａｔｉｏｎꎬｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅꎬ ａｎｄ ｂｏｄｙ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ. ＲＴ￣ｑＰＣＲ ｗａｓ ｅｍｐｌｏｙｅｄ ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｔｈｅ
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｆａｍｉｌｙ. Ｃａｒｂｏｎ ｑｕａｎｔｕｍ ｄｏｔ(ＣＱＤ) ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ＲＮＡｉ ｗａｓ ｕｔｉｌｉｚｅｄ ｔｏ ｓｉｌｅｎｃｅ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ꎬａｎｄ ｉｔｓ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｌａｒｖａｌ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｕｐａｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｅｖａｌｕａｔｅｄ. [Ｒｅｓｕｌｔｓ]Ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｅｘｅｒｔｅｄ ａ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ
Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ:ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ(≤０.００７ ５％) ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｄｕｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ａｎｄ
ｂｏｄｙ ｗｅｉｇｈｔ(Ｐ<０.０５)ꎬｗｈｉｌｅ ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ(≥０.３００ ０％)ｓｈｏｒｔｅｎｅｄ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｄｕｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ｂｏｄｙ ｗｅｉｇｈｔ
ｏｆ ５ｔｈ ｉｎｓｔａｒ ｌａｒｖａｅ(Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ １０ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｆａｍｉｌｙ ｃｏｎｔａｉｎｅｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ
ｓｉｔｅｓ(ＳＲＳ)ꎬｗｉｔｈ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｄｅｎｔｉｔｙ ｒａｎｇｉｎｇ ｆｒｏｍ ４８.９４％ ｔｏ ９１. ９７％ꎬａｎｄ ｗｅｒｅ ｃｌｕｓｔｅｒｅｄ ｉｎｔｏ ４ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｃｌａｄｅｓ.
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Ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｆａｍｉｌｙ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ:ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ ａｎｄ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ ｗｅｒｅ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ
ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓꎬ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ ｗａｓ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓꎬ ａｎｄ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２４ ｓｈｏｗｅｄ
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｈｉｇｈ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ(Ｐ<０.０５) . Ａｆｔｅｒ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ꎬｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｔｈｉｓ ｇｅｎｅ ｉｎ
ｔｈｅ ｌａｒｖａｌ ｍｉｄｇｕｔ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｅｄ(Ｐ<０.０５)ꎬ ｔｈｅ ｐｕｐａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｗａｓ ｒｅｄｕｃｅｄ ｂｙ ２０.７６％－４０.５１％ꎬａｎｄ ｔｈｅ ｐｕｐａｌ
ｗｅｉｇｈｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ３.５７％－３３.７０％(Ｐ<０.０５) . [Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎｓ]Ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ ｉｎ ａ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍａｎｎｅｒ. Ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｆａｍｉｌｙ ｅｘｈｉｂｉｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｇｏｓｓｙｐｏｌ.
ＳｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓꎬａｎｄ ｉｔｓ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｌｅｄ ｔｏ ａ ｍａｒｋｅｄ
ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｐｕｐａｔｉｏｎ ｒａｔｅꎬ ｓｕｇｇｅｓｔｉｎｇ ｉｔｓ ｃｒｕｃｉａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ􀆳ｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｔｈｏｕｇｈ ｗｈｅｔｈｅｒ ｉｔ ｄｉｒｅｃｔｌｙ
ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｓ ｉｎ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｍａｉｎｓ ｔｏ ｂｅ ｅｌｕｃｉｄａｔｅｄ.
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ:ｐｌａｎｔ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓꎻｇｏｓｓｙｐｏｌꎻＨｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａꎻＣＹＰ６ＡＥꎻＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ

针对植食性昆虫的侵害ꎬ植物在长期进化过程中形成了组成型防御机制和诱导型防御机制[１－３]ꎮ 其

中ꎬ诱导型防御是通过诱导植物产生酚类化合物[４]、萜烯类和萜类化合物[５]以及生物碱[６] 等次生代谢产

物而赋予植物自我保护能力ꎮ 棉酚(ｇｏｓｓｙｐｏｌ)是棉花等农作物合成的关键次生代谢产物ꎬ其分子结构含 ６
个酚羟基与 ２ 个高活性醛基ꎬ可通过席夫碱形成、臭氧分解、氧化及甲基化等反应衍生出棉酚席夫碱、棉酚

酮、棉酚等多种衍生物[７]ꎮ 棉酚及其衍生物中的醛基作为核心活性位点ꎬ可与蛋白质氨基酸形成席夫

碱并发生交联ꎬ进而抑制酶活性并产生毒性ꎬ这也是其发挥杀虫、抗菌、抗病毒、抗生育、抗寄生虫、抗炎、抗
氧化及抗癌等作用的关键机制[４ꎬ７－８]ꎮ

植食性昆虫也进化出棉酚解毒代谢机制ꎮ 昆虫代谢棉酚一般分为 ３ 个阶段:１)增加毒素分子亲水性

和反应活性ꎻ２)内源性分子与毒素结合ꎻ３)增强毒素跨膜转运能力[９－１０]ꎮ 昆虫细胞色素 Ｐ４５０ 单加氧酶

(ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅｓꎬＣＹＰ)和 ＵＤＰ－糖基转移酶(ＵＤＰ￣ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓꎬＵＧＴ)在解毒代谢

第一阶段发挥重要作用[１１－１２]ꎮ ＣＹＰ 超家族是自然界中规模最大的家族之一ꎬ广泛分布于各类生物体内ꎬ
核心功能是催化内源性与外源性底物的多种氧化转化反应ꎬ其成员的功能多样性显著ꎬ可参与初级代谢与

次级代谢中的众多生化过程及信号通路ꎮ 基于对 ＣＹＰ 酶个体功能特征、分类学分布规律及昆虫生态位适

应机制的长期研究ꎬ学界提出:在植食性昆虫与寄主植物的长期协同进化中ꎬＣＹＰ 亚群经历了适应性进化

与基因扩张[１３－１５]ꎮ
棉铃虫(Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ)属鳞翅目夜蛾科ꎬ为多食性害虫ꎬ棉花是其最适寄主ꎮ 棉铃虫对棉酚的

解毒代谢机制可为其他多食性害虫对植物次生物质的专一性解毒机制提供模型参考ꎮ 棉酚可经由棉铃虫

体内的 ＵＧＴ４１Ｂ３ 和 ＵＧＴ４０Ｄ１ 介导的糖基化途径进行部分代谢[１２]ꎮ 棉铃虫羧酸酯酶 ( ＣａｒＥ) 基因

ＣＣＥ００１ａ 于毕赤酵母(Ｐｉｃｈｉａ ｐａｓｔｏｒｉｓ)中表达后ꎬ展现出对游离棉酚的有效降解能力[１６]ꎮ ＲＮＡｉ 介导的

ＣＹＰ６ＤＡ２ 基因敲除显著增强棉酚对棉蚜(Ａｐｈｉｓ ｇｏｓｓｙｐｉｉ)的毒性[１７]ꎮ 此外ꎬ棉酚与 ２－十三烷酮可显著诱导

棉蚜 ＣＹＰ３０５Ａ１ 的转录水平及其启动子活性ꎬ该基因被沉默后ꎬ毒液蛋白酶基因的表达亦随之下降[１８]ꎮ
已有研究发现ꎬ棉铃虫通过提高体内 ＣＹＰ 酶的表达应对寄主植物棉酚的毒害作用ꎬ其中 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 亚

家族成员发挥重要作用[１９－２０]ꎮ 在棉铃虫中ꎬ除 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ 外ꎬ所有 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族成员均能有效

代谢顺式氰戊菊酯[２１－２２]ꎬ该亚家族中有 ７ 个 ＣＹＰ 可以代谢吡虫啉ꎬ重组 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 酶都不能代谢棉

酚[２１]ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 可以代谢黄毒素和 ２－十三烷酮ꎬ后者也可以由 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１１ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４
代谢[１０ꎬ２３]ꎮ 另外ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１１ 对棉铃虫耐受溴氰菊酯有贡献ꎬ在田间灰飞虱溴氰菊酯抗性品系中也

发现 ＣＹＰ 显著高表达[２０ꎬ２４]ꎮ 尽管 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４ 不直接参与棉酚的代谢ꎬ但其可能在棉铃虫幼虫应对

植物毒素的普遍应激反应中发挥调节功能[７]ꎮ
本研究采用不同浓度棉酚对棉铃虫幼虫进行生物测定ꎬ系统分析棉酚对幼虫生长发育的影响ꎬ同时筛

选出受棉酚诱导上调表达的 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因ꎻ采用 ＣＱＤ 介导的 ｄｓＲＮＡ 递送系统ꎬ通过饲喂方式特

异性沉默中肠中棉酚高响应的 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 基因ꎬ系统评估该基因沉默对棉铃虫生长发育及棉酚耐受

性的调控作用ꎬ为明确 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因在棉铃虫棉酚解毒代谢中的功能提供直接证据ꎬ也为深入

解析棉铃虫对寄主植物防御物质的适应机制奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试虫

供试棉铃虫种群源自新疆大学生物资源基因工程重点实验室ꎮ 室内人工饲养条件:温度(２６±２)℃ꎬ

２９７
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相对湿度(６０±１０)％ꎬ光 /暗培养时间 １４ ｈ / １０ ｈꎮ 人工饲料参照 Ｓｕｎ 等[２５]的方法配制ꎬ确保试虫生长状态一致ꎮ
１.２　 生物信息学分析

从 ＮＣＢＩ 数据库(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / )及 Ｐｅａｒｃｅ 等[２６] 的研究中获取棉铃虫 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ
家族基因及蛋白序列ꎬＳＲＳ 结构域信息参考 Ｓｈｉ 等[２１]的研究结果ꎮ 从 ＮＣＢＩ 下载 １５ 种鳞翅目昆虫ꎬ包括

棉铃虫(Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ)、海灰翅夜蛾(Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ)、斜纹夜蛾(Ｓ􀆰 ｌｉｔｕｒａ)、烟草粉螟(Ｅｐｈｅｓｔｉａ ｅｌｕｔｅｌｌａ)、
甜菜夜蛾(Ｓ􀆰 ｅｘｉｇｕａ)、草地贪夜蛾(Ｓ􀆰 ｆｒｕｇｉｐｅｒｄａ)、东方黏虫(Ｍｙｔｈｉｍｎａ ｓｅｐａｒａｔａ)、舞毒蛾(Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ)、
冬尺蛾(Ｏｐｅｒｏｐｈｔｅｒａ ｂｒｕｍａｔａ)、家蚕(Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ)、野蚕(Ｂｏｍｂｙｘ ｍａｎｄａｒｉｎａ)、黄野螟(Ｈｅｏｒｔｉａ ｖｉｔｅｓｓｏｉｄｅｓ)、
烟草天蛾(Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ)、亚洲玉米螟(Ｏｓｔｒｉｎｉａ ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ)和稻纵卷叶螟(Ｃｎａｐｈａｌｏｃｒｏｃｉｓ ｍｅｄｉｎａｌｉｓ)的

ＣＹＰ６ＡＥ 家族基因氨基酸序列ꎬ使用 ＭＥＧＡ ７.０ 软件进行序列比对与系统发育树构建:采用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 进行

序列比对ꎬ默认参数设置ꎬ手动剔除未对齐序列ꎻ进化树构建采用邻接法 ( ｎｅｉｇｈｂｏｒ￣ｊｏｉｎｉｎｇ)ꎬ步长法

(ｂｏｏｔｓｔｒａｐ)设置为 １ ０００ 次重复检验建树可靠性ꎬ“Ｐａｒｔｉａｌ ｄｅｌｅｔｉｏｎ”参数设为 ５０％ꎬ其他参数默认ꎻ最终通

过 ｉＴＯＬ 在线工具(ｈｔｔｐｓ: / / ｉｔｏｌ.ｅｍｂｌ.ｄｅ / ｌｏｇｉｎ.ｃｇｉ)进行进化树美化ꎮ
１.３　 棉酚处理、总 ＲＮＡ 提取和 ｃＤＮＡ 合成

选取生长一致的棉铃虫 ２ 龄初幼虫ꎬ分为 ８ 组ꎬ饲喂棉酚质量含量分别为 ０、０.００１ ５％、０.００７ ５％、
０.０１５ ０％、０.０７５ ０％、０.１５０ ０％、０.３００ ０％、０.７５０ ０％的人工饲料ꎬ每组 １００ 头ꎮ 持续饲养至 ５ 龄期ꎬ记录各

龄期发育历期、幼虫死亡率及 ５ 龄幼虫体重(蜕皮后 ２４ ~ ４８ ｈ)并解剖 ５ 龄幼虫获取中肠组织ꎬ采用

ＴｒａｎｓＺｏｌ Ｕｐ Ｐｌｕｓ ＲＮＡ Ｋｉｔ(北京全式金生物)按照说明书步骤提取总 ＲＮＡꎬ通过 １０ ｇ􀅰Ｌ－１琼脂糖凝胶电泳

和 ＮａｎｏＤｒｏｐ ＮＤ￣１０００ 紫外分光光度计验证 ＲＮＡ 纯度与完整性ꎮ 使用 ＴｒａｎｓＳｃｒｉｐｔ Ｏｎｅ￣Ｓｔｅｐ ｇＤＮＡ Ｒｅｍｏｖａｌ
ａｎｄ ｃＤＮＡ Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｓｕｐｅｒ Ｍｉｘ(北京全式金生物)进行 ｃＤＮＡ 合成ꎮ 引物由生工生物工程(上海)股份有限

公司合成ꎮ
１.４　 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因表达量测定

按照 ＴｒａｎｓＳｔａｒｔ® Ｇｒｅｅｎ ｑＰＣＲ ＳｕｐｅｒＭｉｘ(北京全式金生物)说明书步骤进行实时荧光定量 ＰＣＲ(ＲＴ￣
ｑＰＣＲ)ꎬ测定 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因表达量ꎮ 以棉铃虫 ＲＰＬ１３ 基因(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＪＱ７４４２７５.１)作为内

参基因ꎬ引物对序列见表 １ꎮ ＲＴ￣ｑＰＣＲ 反应程序:９５ ℃ １０ ｍｉｎꎻ９５ ℃ ３０ ｓꎬ６２ ℃ ３０ ｓꎬ４０ 个循环ꎮ 每个处

理设 ３ 次生物学重复和 ２ 次技术重复ꎬ采用 ２－ΔΔＣｔ法计算基因相对转录水平ꎮ
表 １　 本试验所用引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｕｓｅｄ ｉｎ ｔｈｉｓ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

引物名称 Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ 引物序列对 Ｐｒｉｍｅｒ ｐａｉｒｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅ(５′→３′) 目的 Ｐｕｒｐｏｓｅ

ＲＰＳ１３ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ１１ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ１２ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ１４ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ１５ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ１６ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ１７ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ１９ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ２０ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ
ＣＹＰ６ＡＥ２４ ｑＰＣＲ￣Ｆ / Ｒ

　 　 ＣＴＧＣＡＡＧＡＣＧＴＣＡＣＣＧＣＡＧ / ＣＣＡＣＧＡＣＣＡＧＣＡＣＧＡＡＣＣＴ
　 　 ＧＴＣＡＧＴＡＡＧＡＧＴＣＴＣＡＣＡＴＴＧ / ＴＡＴＣＡＣＧＣＡＴＡＧＣＡＧＴＣＡＴ
　 　 ＣＧＴＣＣＡＡＧＡＴＣＣＴＧＡＡＣＴＣ / ＴＣＣＡＣＣＴＧＴＣＴＣＣＧＴＡＡＧ
　 　 ＣＡＧＣＡＧＴＡＧＧＴＡＡＣＡＧＣＡＴ / ＣＴＧＧＴＧＧＡＡＧＡＧＴＴＣＴＧＡＡＴ
　 　 ＧＡＡＴＣＡＧＣＧＧＣＧＡＡＡＧＴＧＡＣ / ＴＴＧＣＴＡＧＣＡＣＴＧＧＧＴＡＣＡＧＣ
　 　 ＧＣＴＴＡＣＴＡＣＧＣＣＡＣＡＧＡＡ / ＣＧＣＴＡＣＴＴＣＡＣＧＧＴＴＡＣＴ
　 　 ＣＴＧＣＧＴＡＴＡＴＴＣＴＴＧＣＣＡＴＴ / ＧＧＴＣＴＧＡＴＧＴＴＡＴＧＣＴＴＧＴＴ
　 　 ＡＧＡＣＴＧＧＴＧＡＧＡＧＣＡＡＧＡ / ＧＴＧＡＴＧＡＡＴＧＴＧＧＴＡＧＡＴＡＧＧ
　 　 ＣＧＣＴＴＴＴＧＧＧＣＡＡＴＴＡＣＧＣＴ / ＣＣＡＴＣＧＧＴＣＴＣＣＴＧＣＡＴＴＧＡ
　 　 ＣＴＴＣＣＡＣＡＡＣＣＴＧＡＴＴＡＣＴＴＣ / ＡＧＣＡＣＴＧＡＧＣＡＡＣＴＡＡＣＡＡ

ＲＴ￣ｑＰＣＲ

ｄｓＣＹＰ６ＡＥ１９￣Ｆ
ｄｓＣＹＰ６ＡＥ１９￣Ｒ

ｄｓＥＧＦＰ￣Ｆ
ｄｓＥＧＦＰ￣Ｆ￣Ｒ

　 　 ＴＡＡＴＡＣＧＡＣＴＣＡＣＴＡＴＡＧＧＧＴＴＴＧＣＴＧＣＧＧＧＴＴＡＴＧＡＡ
　 　 ＴＡＡＴＡＣＧＡＣＴＣＡＣＴＡＴＡＧＧＧＣＴＧＣＧＴＧＡＧＧＡＡＴＧＴＴＣＴ
　 　 ＴＡＡＴＡＣＧＡＣＴＣＡＣＴＡＴＡＧＧＧＡＡＧＴＴＣＡＧＣＧＴＧＴＣＣＧＧＣ
　 　 ＴＡＡＴＡＣＧＡＣＴＣＡＣＴＡＴＡＧＧＧＣＡＣＣＴＴＧＡＴＧＣＣＧＴＴＣＴＴＣ

ｄｓＲＮＡ

　 　 注:下划线为 Ｔ７ 启动子序列ꎮ Ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｌｉｎｅｄ ｓｅｇｍｅｎｔ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ Ｔ７ ｐｒｏｍｏｔｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ.

１.５　 ｄｓＲＮＡ 的合成

根据ＭＥＧＡｓｃｒｉｐｔ® Ｋｉｔ(赛默飞世尔科技ꎬ美国)说明书合成 ｄｓＲＮＡꎬ用于 ＲＮＡｉ 试验ꎮ 针对 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９
靶基因设计含 Ｔ７ 启动子的特异性引物(表 １)ꎮ ＰＣＲ 扩增条件:９５ ℃ ５ ｍｉｎꎻ９５ ℃ ３０ ｓꎬ５５ ℃ ３０ ｓꎬ７２ ℃
３０ ｓꎬ３５ 个循环ꎻ７２ ℃ １０ ｍｉｎꎮ ｄｓＲＮＡ 合成体系在 ３７ ℃反应 ４ ｈꎬ随后加入 ＲＮａｓｅ￣ｆｒｅｅ ＤＮａｓｅ Ｉꎬ３７ ℃孵育

１５ ｍｉｎ 灭活模板 ＤＮＡꎮ 以 ＥＧＦＰ 基因(ＧｅｎＢａｎｋ 登录号:ＤＱ３８９５７７.１)的 ｄｓＲＮＡ 作为阴性对照(含 Ｔ７ 启

动子的特异性引物ꎬ见表 １)ꎬ通过 ＮａｎｏＤｒｏｐ ＮＤ￣１０００ 定量 ｄｓＲＮＡ 浓度ꎮ 参照 Ｄａｓ 等[２７] 的微波法合成

ＣＱＤꎬ按质量比 ２０ ∶１ 将 ＣＱＤ 与 ｄｓＲＮＡ 混合ꎬ在硫酸钠溶液中 ４ ℃过夜孵育ꎬ形成 ＣＱＤ￣ｄｓＲＮＡ 复合物ꎬ用

３９７
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于后续饲喂试验ꎮ
１.６　 生物测定试验

选取饥饿 ４ ｈ 的棉铃虫 ２ 龄初期幼虫ꎬ单头置于含 ３ ｍＬ 人工饲料的一次性饲料杯中饲养ꎮ 试验设置

２ 组棉酚浓度(０.３００ ０％和 ０.７５０ ０％)ꎬ每个饲料杯中均匀加入 ２００ μＬ 含 ５ μｇ ｄｓＣＹＰ６ＡＥ１９ 的复合物溶

液ꎬ晾干后备用ꎻ对照组加入等量 ｄｓＥＧＦＰꎮ 每个处理组设置 ３ 次生物学重复ꎬ每次重复含 １５ 头试虫ꎮ 饲

养 ２４ ｈ 后补加 ５ μｇ ｄｓＲＮＡꎬ５ 龄初期幼虫更换新鲜饲料ꎬ维持正常饲养环境ꎮ 分别在 ３ 龄和 ５ 龄初期解

剖幼虫获取中肠组织ꎬ提取总 ＲＮＡ 并反转录获得 ｃＤＮＡꎬ通过 ＲＴ￣ｑＰＣＲ 验证 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 沉默效率ꎻ记
录试虫化蛹率、蛹重等生长发育指标ꎮ
１.７　 数据分析

所有数据采用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２６ 软件进行统计分析ꎬ通过 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ８.０ 绘制图表ꎮ 首先进

行正态性检验和方差齐性检验ꎬ两组间差异显著性采用独立样本 ｔ 检验分析ꎬ多组间差异采用单因素方差

分析(ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)结合 Ｔｕｋｅｙ􀆳ｓ ＨＳＤ 多重比较检验ꎬ显著性水平设为 ０.０５ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因鉴定与生物信息学分析

棉铃虫 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 基因家族包含 １０ 个成员[２３]ꎬ序列分析显示ꎬ除 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１１ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７
外ꎬ其他 ８ 个成员均含有 ２ 个外显子ꎬ翻译产物的氨基酸长度为 ５１７~５４９ ａａ(表 ２)ꎮ 氨基酸序列比对结果

(表 ３)显示ꎬ１０ 个成员间的序列相似性为 ４８.９４％~９１.９７％ꎬ其中 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ 与 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１８ 的相

似性最高(９１.９７％)ꎮ 保守结构域分析表明ꎬ所有 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 成员均包含 Ｐ４５０ 家族特征基序(ＷｘｘＲ、
ＥｘｘＲｘｘＰ、ＰｘＲＦ、Ｈｅｍｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｔｉｆ)及 ６ 个底物识别位点(ＳＲＳ１—ＳＲＳ６)ꎬ各 ＳＲＳ 域由 ５~２４ 个氨基酸组成

(图 １－ａ)ꎻ除 ＳＲＳ２ 外ꎬ其他结构域和基序均具有高度保守性(图 １－ｂ)ꎮ 通过系统发育树(图 ２)分析ꎬ将 １０ 个

成员分为 ４ 个分支:ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１１、ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４、ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１６、ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１８
聚为一支ꎻＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１２ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１５ 聚为一支ꎻＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ 聚为一支ꎻ
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２４ 单独一支ꎮ

表 ２　 棉铃虫基因组中鉴定的 １０ 个 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 描述

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ １０ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｉｎ ｔｈｅ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ ｇｅｎｏｍｅ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

基因座标签
Ｌｏｃｕｓ ｔａｇ

基因长度 / ｎｔ
Ｇｅｎｅ ｓｉｚｅ

外显子数量
Ｅｘｏｎ ｃｏｕｎｔ

转录本长度 / ｎｔ
Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｌｅｎｇｔｈ

编码序列长度 / ｎｔ
ＣＤＳ ｌｅｎｇｔｈ

蛋白长度 / ａａ
Ｐｒｏｔｅｉｎ ｌｅｎｇｔｈ

ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１１ １１０３７１７４３ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００８７ １５ ７９２ ４ ２ ３１７ １ ５６９ ５２２
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１２ １１０３７１６８７ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００８８ ２ １６７ ２ １ ７０７ １ ５７２ ５２３
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４ １１０３７１７５１ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００８９ １ ９０５ ２ １ ６２１ １ ５７８ ５２５
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１５ １１０３７１６８８ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００９０ １ ８７１ ２ １ ６２７ １ ５６６ ５２１
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１６ １１０３７１７４４ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００９１ ２ １０３ ２ １ ９００ １ ５６９ ５２２
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ １１０３７１７４３ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００９２ １５ ７９２ ４ １ ７７８ １ ５７２ ５２３
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１８ １１０３７１７３１ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００９３ ２ ０５８ ２ １ ６５５ １ ５７２ ５２３
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ １１０３７１７２５ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００９４ ２ ７１５ ２ ２ ０５１ １ ６５０ ５４９
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ １１０３７１７３６ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００９５ ５ ４７４ ２ ２ ０５２ １ ５８７ ５２８
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２４ １１０３８１０４１ Ｂ５Ｘ２４＿ＨａＯＧ２０００９６ ４ ７８５ ２ １ ７９５ １ ５５４ ５１７

表 ３　 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族氨基酸序列相似性比对

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｆａｍｉｌｙ ％

ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ １１ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ １２ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ １４ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ １５ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ １６ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ １７ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ １８ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ １９ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ２０

ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１２ ６８.０１
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４ ９０.４２ ６６.９９
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１５ ６４.９３ ７４.０９ ６４.９３
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１６ ８３.７２ ６７.１８ ８４.１０ ６７.１２
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ ７４.００ ６５.２６ ７３.２３ ６４.６８ ７５.７２
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１８ ７２.６６ ６５.０７ ７１.７０ ６４.１１ ７３.６１ ９１.９７
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ ５６.６７ ５３.９２ ５６.２７ ５３.９２ ５４.７１ ５４.７１ ５４.３１
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ ５６.２１ ５５.３０ ５５.８３ ５４.１３ ５５.６４ ５５.１７ ５４.７８ ９１.８６
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２４ ５４.９９ ５５.７９ ５４.６０ ５４.６７ ５４.３０ ５２.２２ ５２.４１ ４８.９４ ４９.７１

４９７



　 第 ４ 期 张龙ꎬ等:棉酚胁迫下棉铃虫 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族的表达响应及 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 的功能解析

图 １　 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族保守性分析

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｆａｍｉｌｙ
　 　 ａ. ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 的 ＳＲＳ 和保守基序分布 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＲＳ ａｎｄ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｉｎ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎻｂ. ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族

结构域氨基酸序列偏好性 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｄｏｍａｉｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｆａｍｉｌｙ.

图 ２　 昆虫 ＣＹＰ６ＡＥ 氨基酸序列进化分析

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔ ＣＹＰ６ＡＥ

５９７
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２.２　 不同浓度棉酚对棉铃虫生长发育的影响

从图 ３ 可知:与对照组(无棉酚ꎬ发育历期 １２.６１ ｄ)相比ꎬ不同浓度棉酚处理对棉铃虫幼虫发育历期的

影响存在显著差异:低浓度棉酚(０.００１ ５％ ~０.１５０ ０％)处理后发育历期延长 ０.２７~１.６４ ｄꎬ其中 ０.００７ ５％
浓度组延长最显著(Ｐ<０.０５)ꎻ高浓度棉酚(０.３００ ０％、０.７５０ ０％)处理后发育历期分别缩短 ０.７７ 和 ０.７１ ｄ
(Ｐ<０.０５)ꎮ 与对照组幼虫死亡率(９.７５％)相比ꎬ不同浓度棉酚处理对棉铃虫幼虫死亡率有不同程度的影

响ꎬ其中ꎬ０.００１ ５％、０.７５０ ０％和 ０.０７５０％棉酚处理组的幼虫死亡率分别显著升高至 １７.２５％、１６.２５％和

１５.５０％(图 ４)ꎮ ５ 龄幼虫体重测定结果(图 ５)表明ꎬ仅 ０.３００ ０％棉酚处理组体重(１３５.２５ ｍｇ)显著高于对

照组(１０８.４０ ｍｇ)ꎬ其他浓度组体重均下降 １.３５~１５.７０ ｍｇꎬ但部分浓度组差异不显著ꎮ

图 ３　 棉铃虫幼虫在不同浓度棉酚饲喂下的发育历期

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｄｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ ｌａｒｖａｅ ｆｅｄ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｇｏｓｓｙｐｏｌ
　 　 不同小写字母表示不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎬ大写字母表示整体差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ
ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ(Ｐ< ０. ０５)ꎬｗｈｉｌｅ ｕｐｐｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｏｖｅｒａｌｌ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ(Ｐ<０.０５) . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ.

图 ４　 棉铃虫幼虫在不同浓度棉酚饲喂下的死亡率

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｒａｔｅ ｏｆ Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ ｌａｒｖａｌ ｆｅｄ ｗｉｔｈ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｏｓｓｙｐｏｌ

图 ５　 棉铃虫 ５ 龄幼虫在不同浓度棉酚饲喂下的体重

Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｂｏｄｙ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ５ｔｈ ｉｎｓｔａｒ Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ ｌａｒｖａｅ
ｆｅｄ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｏｓｓｙｐｏｌ

２.３　 不同浓度棉酚对幼虫 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 基因表达的影响

ＲＴ￣ｑＰＣＲ 结果(图 ６)显示:幼虫 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因在不同浓度棉酚处理下呈现差异化表达模

式ꎮ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１１ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ 在低浓度棉酚(≤０.００７ ５％)处理下上调表达ꎬ随棉酚浓度升高表

达量逐渐降低ꎻＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４、ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７、ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９、ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２４ 在高浓度棉酚处理

(≥０.０１５ ０％)下显著上调表达ꎬ其中 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ 在≥０.０１５ ０％棉酚处理下的表达量显著高于低浓度

组(≤０.００７ ５％)ꎻＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 的表达量随棉酚浓度升高呈上升趋势ꎬ但在 ０.７５０ ０％浓度下略有下调ꎻ
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２４ 的表达模式与 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ 相反ꎬ在≥０.３００ ０％棉酚处理下显著上调ꎬ在≤０.０７５ ０％浓

度下显著下调ꎻＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１２、ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１５ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１６ 分别在 ０.１５０ ０％与 ０.７５０ ０％棉酚浓

度、在 ０.７５０ ０％棉酚浓度以及 ０.０１５ ０％、０.１５０ ０％与 ０.７５０ ０％棉酚浓度时均显著上调表达ꎮ
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图 ６　 不同浓度棉酚对 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因表达的影响

Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

图 ７　 饲喂 ０.３００ ０％(ａ)和 ０.７５０ ０％(ｂ)棉酚后沉默 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 对棉铃虫幼虫

ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 转录水平的影响

Ｆｉｇ􀆰 ７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ ｉｎ Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ
ｌａｒｖａｅ ａｆｔｅｒ ｆｅｅｄｉｎｇ ｗｉｔｈ ０.３００ ０％(ａ)ａｎｄ ０.７５０ ０％(ｂ)ｇｏｓｓｙｐｏｌ

∗Ｐ<０.０５ꎬ ∗∗∗Ｐ<０.００１ꎬ ∗∗∗∗Ｐ<０.０００ １. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｌｏｗ.

２.４　 沉默 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 对棉铃虫幼虫饲喂棉酚后生长发育的影响

选取经高浓度棉酚饲喂后诱导表达量最高的 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 基因ꎬ探究其与棉酚解毒代谢的关联ꎮ
分别在 ０.３００ ０％和 ０.７５０ ０％浓度棉酚饲喂幼虫的同时ꎬ采用 ＲＮＡｉ 技术下调 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 基因的表达ꎮ
ＲＴ￣ｑＰＣＲ 分析(图 ７)显示ꎬ经 ０.３００ ０％和 ０.７５０ ０％棉酚诱导后 ｄｓＣＹＰ６ＡＥ１９ 处理组的 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 基

因表达量显著下调:３ 龄期幼虫分别下降 ８９.０１％和 ８０.６５％(Ｐ<０.０５)ꎬ５ 龄期幼虫分别下降 ８１.３７％和

５０.７８％(Ｐ<０.０５)ꎮ 在 ３ 龄期幼虫中沉默 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 基因ꎬ５ 龄期表达量出现回升趋势ꎬ其中 ０.３００ ０％棉
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酚处理组上调 ５９.８７％(Ｐ<０.０５)ꎬ０.７５０ ０％棉酚处理组上调 １３３.９８％(Ｐ<０.０５)ꎮ
生长发育指标(图 ８)分析显示:ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 沉默后棉铃虫幼虫化蛹率显著下降ꎬ０.３００ ０％棉酚处

理组化蛹率下降 ２０.７６％(Ｐ<０.０５)ꎬ０.７５０ ０％棉酚处理组下降 ４０.５１％(Ｐ<０.０５)ꎻ０.３００ ０％棉酚处理组蛹重

增加 ３.５７％ꎬ但差异不显著ꎬ０.７５０ ０％棉酚处理组蛹重显著增加 ３３.７０％(Ｐ<０.０５)ꎮ

图 ８　 饲喂含 ０.３００ ０％和 ０.７５０ ０％棉酚后沉默 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 对棉铃虫化蛹率和蛹重的影响

Ｆｉｇ􀆰 ８　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｐｕｐａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｐｕｐａｌ ｗｅｉｇｈｔ
ｏｆ Ｈ􀆰 ａｒｍｉｇｅｒａ ａｆｔｅｒ ｆｅｅｄｉｎｇ ｗｉｔｈ ０.３００ ０％ ａｎｄ ０.７５０ ０％ ｇｏｓｓｙｐｏｌ

３　 讨论与结论

棉铃虫作为棉花的主要害虫之一ꎬ已进化出针对棉酚的解毒代谢适应性机制ꎬ其中 ＣＹＰ 家族发挥核

心作用[２８]ꎮ 生物信息学分析显示ꎬ棉铃虫 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族 １０ 个成员具有典型的 Ｐ４５０ 蛋白保守结构

域和 ＳＲＳ 位点ꎬ序列相似性差异较大(４８.９４％~９１.９７％)ꎬ且聚类为 ４ 个系统发育分支ꎬ提示该家族成员在

进化过程中可能发生功能分化ꎮ ＳＲＳ 位点作为 Ｐ４５０ 酶识别底物的关键区域ꎬ其序列多样性直接影响酶的

底物特异性[２１]ꎮ 已有研究表明ꎬ交换 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 成员的 ＳＲＳ１ 和 ＳＲＳ６ 位点可显著改变其对拟除虫菊

酯类杀虫剂的代谢能力[２９－３０]ꎬ推测本研究中 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族成员的 ＳＲＳ 序列差异可能是其对不同浓度

棉酚产生差异化表达响应的分子基础ꎮ 此外ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 与 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ 虽然序列同源性高达

９１.８６％ꎬ但表达模式完全相反ꎬ进一步支持了 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族成员功能分化的假设ꎮ
棉酚对棉铃虫生长发育的影响呈现明显的浓度依赖性:低浓度棉酚处理延长幼虫发育历期ꎬ降低存活

率和体重ꎻ高浓度棉酚处理则缩短发育历期ꎬ增加 ５ 龄幼虫体重ꎮ 这一现象可能与棉铃虫的能量分配策略

相关:低浓度棉酚胁迫下ꎬ幼虫需消耗大量能量合成解毒酶ꎬ导致生长发育资源不足ꎬ表现为发育迟滞和体

重下降ꎻ而高浓度棉酚可能触发幼虫的应激反应ꎬ通过加快新陈代谢速率尽快完成发育周期ꎬ以规避不利

环境[３１]ꎮ 本研究中ꎬ不同浓度棉酚处理下棉铃虫幼虫死亡率和体重变化未呈现明显的浓度依赖性ꎬ可能

与棉铃虫的个体差异、取食行为的补偿性调整以及体内多通路协同解毒机制有关[３２]ꎮ 棉酚作为一种多靶

点毒素ꎬ其毒性效应可能在不同个体中引发差异化的生理响应ꎬ如能量分配策略的改变、解毒酶的诱导程

度等ꎮ 此外ꎬ棉酚可能通过影响幼虫的取食量或营养吸收效率ꎬ间接导致体重变化的不规律性[３３]ꎮ 未来

研究可通过更大样本量及更精细的个体跟踪设计ꎬ进一步阐明棉酚浓度与生理效应之间的关系ꎮ
ＲＴ￣ｑＰＣＲ 结果表明:ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族成员对棉酚的表达响应具有浓度特异性ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ 和

ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 在高浓度棉酚处理下显著上调ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２０ 在低浓度棉酚处理下特异性高表达ꎬ
ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ２４ 则仅在极高浓度棉酚(≥０.３００ ０％)处理下上调ꎮ 这一表达模式暗示 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族可

能通过“分工协作”响应棉酚造成的不利影响ꎬ形成多层次的防御网络ꎮ 已有研究证实棉铃虫摄食棉酚后

ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４ 上调ꎬ但棉酚不是 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４ 的直接底物[７ꎬ３４]ꎮ 本研究发现 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ 和

ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 的上调表达幅度高于 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１４ꎬ暗示这 ２ 个基因可能在高浓度棉酚代谢中发挥重

要的作用ꎮ 遗憾的是ꎬ基因的诱导表达并不直接表明其具有代谢活性ꎮ Ｗａｎｇ 等[１０]的研究显示ꎬ体外重组

的 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族成员均不能直接代谢棉酚ꎬ说明棉酚诱导对 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因扩张进化的作用

有限[１３ꎬ２３]ꎮ 推测 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 基因可能通过间接调控其他解毒通路或协同其他蛋白参与棉酚代谢ꎬ如
ＵＧＴ４１Ｂ３ 和 ＵＧＴ４０Ｄ１ 能够将棉酚糖基化为棉酚的二糖基化异构体[１２]ꎮ 此外ꎬ棉铃虫解毒代谢棉酚需要
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多种蛋白的协同完成ꎬ如 ＨａＣＹＰ４Ｌ１１、ＨａＣＹＰ６ＡＢ９ 和 ＨａＡＢＣＢ６ 等蛋白在代谢棉酚中起重要作用[９]ꎮ 因

此ꎬ本研究发现被高浓度棉酚诱导高表达的 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１７ 和 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 可能通过间接调控其他解

毒通路或协同其他蛋白参与棉酚代谢ꎮ
刘丽等[３５]制备的 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 多克隆抗体可特异性识别棉铃虫天然 Ｐ４５０ 蛋白ꎮ 当茉莉酸甲酯

(ＭｅＪＡ)与黄曲霉毒素 Ｂ１(ＡＦＢ１)结合使用时ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 被高度诱导[３６]ꎮ 为验证 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 在

棉酚代谢中的功能ꎬ本研究采用 ＣＱＤ 介导的 ＲＮＡｉ 技术沉默该基因ꎮ ＣＱＤ 作为高效的 ｄｓＲＮＡ 递送载体ꎬ
具有逃逸能力强、生物相容性好等特点ꎬ已在鳞翅目昆虫中得到成功应用[３７]ꎮ 沉默 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 后棉

铃虫幼虫取食棉酚后化蛹率显著下降ꎬ蛹重显著增加ꎬ暗示其可能在棉铃虫响应棉酚胁迫中发挥重要作

用ꎬ与其受到高浓度棉酚诱导高表达一致ꎮ 化蛹率下降可能是 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 沉默后棉铃虫对高浓度棉

酚的耐受性降低ꎬ导致发育异常ꎻ而蛹重增加可能与幼虫期能量分配的改变相关ꎬ即因解毒能耗上升ꎬ幼虫

通过调整能量分配以增加物质储备ꎬ进而支撑蛹期的体重增长ꎮ 同时ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 在 ５ 龄幼虫期表达

量的回升ꎬ可能是棉铃虫在基因沉默背景下的补偿性响应机制ꎮ
本研究系统分析了棉酚对棉铃虫生长发育的影响及 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 基因家族的表达响应ꎬ为解析棉铃

虫的棉酚适应机制提供了新的试验证据ꎬ但仍存在一些有待深入探讨的问题ꎮ 棉酚诱导 ＨａＣＹＰ６ＡＥ 表达

是否为一种普遍应激响应ꎬ而非特异性解毒机制? ＣＹＰ６ＡＥ 基因与 ＵＧＴ、ＣａｒＥ 等其他解毒酶的协同作用机

制尚不明确ꎬ可通过转录组或代谢组学技术进行系统分析ꎮ 棉酚浓度与 ＣＹＰ６ＡＥ 表达模式之间的剂量－效
应关系是否存在物种或种群差异?

综上所述ꎬ本研究证实棉酚通过浓度依赖性方式影响棉铃虫生长发育ꎬＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 家族基因对棉酚

表现出差异化的表达响应ꎬ其中 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ１９ 在棉铃虫应对高浓度棉酚胁迫过程中发挥重要作用ꎮ 研

究结果为深入理解植食性昆虫与寄主植物的协同进化机制提供了依据ꎬ同时为开发靶向 ＨａｒｍＣＹＰ６ＡＥ 基

因的新型害虫防控技术(如 ＲＮＡｉ 农药、转基因抗虫棉等)提供了候选基因和试验基础ꎮ

参考文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ:

[１] 　 Ｋａｐｌａｎ ＩꎬＨａｌｉｔｓｃｈｋｅ ＲꎬＫｅｓｓｌｅｒ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ａｎｄ ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｅｆｅｎｓｅｓ ｔｏ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ｉｎ ａｂｏｖｅ￣ ａｎｄ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｐｌａｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ[Ｊ] . Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ
２００８ꎬ８９(２):３９２－４０６.

[２] Ｖａｎｄｅｎｈｏｌｅ ＭꎬＤｅｒｍａｕｗ Ｗꎬｖａｎ Ｌｅｅｕｗｅｎ Ｔ. Ｓｈｏｒｔ ｔｅｒｍ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ Ｐ４５０ｓ ｔｏ ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｓ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｓ ａｎｄ ｍｉｔｅｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ
Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｉｎｓｅｃｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２１ꎬ４３:１１７－１２７.

[３] Ｚｅｎｇ Ｒ ＳꎬＷｅｎ Ｚ ＭꎬＮｉｕ Ｇ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ａ ｃｏｓｔ ｏｆ “ｅａｖｅｓｄｒｏｐｐｉｎｇ” ｉｎ ａ ｍｕｌｔｉｔｒｏｐｈｉｃ
ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ２００９ꎬ３５(５):５２６－５３２.

[４] Ｗａｎｇ ＸꎬＨｏｗｅｌｌ Ｃ ＰꎬＣｈｅｎ Ｆꎬｅｔ ａｌ. Ｇｏｓｓｙｐｏｌ:ａ ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌｉｃ ｃｏｍｐｏｕｎｄ ｆｒｏｍ ｃｏｔｔｏｎ ｐｌａｎｔ[Ｊ] . Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｆｏｏｄ ａｎｄ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２００９ꎬ
５８:２１５－２６３.

[５] Ｐａｌｅｎｚｕｅｌａ ＭꎬＳ􀅡ｎｃｈｅｚ￣Ｒｏａ ＤꎬＤａｍｉ􀅡ｎ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｐｏｌｙｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｒｐｅｎｅｓ ａｎｄ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ ｕｓｉｎｇ ｍｅｔａｌ ｃａｔａｌｙｓｔｓ[Ｍ] / / Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｏｒｇａｎｏｍｅｔａｌｌｉｃ
Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ. Ｓａｎ Ｄｉｅｇｏ:Ａｃａｄｅｍｉｃ Ｐｒｅｓｓꎬ２０２１:５５－９３.

[６] Ｊｉａ Ｓ ＺꎬＬｉ Ｙ ＨꎬＤａｉ Ｘ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ ｔｏ ｓｕｇａｒ￣ｍｉｍｉｃ ａｌｋａｌｏｉｄｓ:ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｆｒｏｍ Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ ｆｏｒ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ａｄａｐｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｈｏｒｔ￣
ｔｅｒｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅ[Ｊ] . Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎꎬ２０２０ꎬ１０(１８):９６８２－９６９５.

[７] Ｋｒｅｍｐｌ ＣꎬＨｅｉｄｅｌ￣Ｆｉｓｃｈｅｒ Ｈ ＭꎬＪｉｍéｎｅｚ￣Ａｌｅｍ􀅡ｎ Ｇ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ ａｎｄ Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ
[Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１６ꎬ７８:６９－７７.

[８] Ｓｈａｒｍａ ＫꎬＫｕｍａｒ ＭꎬＤｕｋａｒｅ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｇｏｓｓｙｐｏｌ ａｎｄ ｓｅｍｉｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅｓ:ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬｂｉｏａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｃｔｉｏｎｓ[Ｊ] . Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ＆
Ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ２０２５ꎬ２２(８):ｅ２０２４０２８７２.

[９] Ｊｉｎ ＭꎬＬｉａｏ ＣꎬＦｕ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ａｄａｐｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１９ꎬ２８(５):６２８－６３６.

[１０] Ｗａｎｇ Ｈ ＤꎬＳｈｉ ＹꎬＷａｎｇ Ｌꎬｅｔ ａｌ. ＣＹＰ６ＡＥ ｇｅｎｅ ｃｌｕｓｔｅｒ ｋｎｏｃｋｏｕｔ ｉｎ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ ｒｅｖｅａｌｓ ｒｏｌｅ ｉｎ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｃａｌｓ ａｎｄ
ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０１８ꎬ９:４８２０.

[１１] Ｃｈｅｎ Ｃ ＹꎬＳｈａｎ Ｔ ＳꎬＬｉｕ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ＣＹＰ３３５６Ａ１ ｌｉｎｋｅｄ ｗｉｔｈ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ Ｂｒａｄｙｓｉａ
ｏｄｏｒｉｐｈａｇａ[Ｊ] . Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１９ꎬ７５(４):１００６－１０１３.

[１２] Ｋｒｅｍｐｌ ＣꎬＳｐｏｒｅｒ ＴꎬＲｅｉｃｈｅｌｔ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｂｙ ＵＤＰ￣ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｗｏ Ｈｅｌｉｏｔｈｉｎｅ ｍｏｔｈ ｓｐｅｃｉｅｓ
Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ ａｎｄ Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ[Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１６ꎬ７１:４９－５７.

[１３] Ｃａｌｌａ Ｂ. Ｓｉｇｎａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｒｅｌｅｖａｎｃｅ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ￣ｉｎｓｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ[ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｉｎｓｅｃｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２１ꎬ４３:９２－９６.

[１４] Ｎａｕｅｎ ＲꎬＢａｓｓ ＣꎬＦｅｙｅｒｅｉｓｅｎ Ｒꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ｓ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔ ｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ[ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ

９９７



南　 京　 农　 业　 大　 学　 学　 报 第 ４９ 卷

２０２２ꎬ６７:１０５－１２４.
[１５] Ｌｉｕ Ｎ ＮꎬＬｉ ＭꎬＧｏｎｇ Ｙ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ｓ:ｔｈｅｉｒ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎬｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬａｎｄ ｒｏｌｅ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ[ Ｊ] . Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ

ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１５ꎬ１２０:７７－８１.
[１６] Ｚｈａｎｇ ＬꎬＹａｎｇ Ｘ ＬꎬＨｕａｎｇ Ｒ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｒｅｅ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｂｙ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ ｃａｒｂｏｘｙｌｅｓｔｅｒａｓｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ Ｐｉｃｈｉａ ｐａｓｔｏｒｉｓ[Ｊ] .

Ｔｏｘｉｎｓꎬ２０２２ꎬ１４(１２):８１６.
[１７] Ｐｅｎｇ ＴꎬＰａｎ ＹꎬＧａｏ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ＣＹＰ６ＤＡ２ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｃａｐ ‘ｎ’ ｃｏｌｌａｒ ｉｓｏｆｏｒｍ Ｃ(ＣｎｃＣ) ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｇｏｓｓｙｐｏｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ

Ａｐｈｉｓ ｇｏｓｓｙｐｉｉ Ｇｌｏｖｅｒ[Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１６ꎬ２５(４):４５０－４５９.
[１８] Ｌｉ ＦꎬＭａ Ｋ ＳꎬＬｉｕ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ｇｅｎｅ ＣＹＰ３０５Ａ１ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｔｔｏｎ ａｐｈｉｄ(Ｈｅｍｉｐｔｅｒａ:Ａｐｈｉｄｉｄａｅ) ａｎｄ ｉｔｓ

ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｃｉｓ￣ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｔｏ ｐｌａｎｔ ａｌｌｅｌｏｃｈｅｍｉｃａｌｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｎｏｍｉｃ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ２０１９ꎬ１１２(３):１３６５－１３７１.
[１９] Ｈａｆｅｅｚ ＭꎬＬｉｕ Ｓ ＳꎬＪａｎ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｇｏｓｓｙｐｏｌ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｆｉｔｎｅｓｓ ｇａｉｎ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｄｅｌｔａｍｅｔｈｒｉｎ ｉｎ ｂｅｅｔ ａｒｍｙｗｏｒｍꎬＳｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ

(Ｈüｂｎｅｒ)[Ｊ] . Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１９ꎬ７５(３):６８３－６９３.
[２０] Ｔａｏ Ｘ ＹꎬＸｕｅ Ｘ ＹꎬＨｕａｎｇ Ｙ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｇｏｓｓｙｐｏｌ￣ｅｎｈａｎｃｅｄ Ｐ４５０ ｇｅｎｅ ｐｏｏｌ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｃｏｔｔｏｎ ｂｏｌｌｗｏｒｍ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ａ ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ[Ｊ] .

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ２０１２ꎬ２１(１７):４３７１－４３８５.
[２１] Ｓｈｉ ＹꎬＯ􀆳Ｒｅｉｌｌｙ Ａ ＯꎬＳｕｎ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｂｌｅ Ｐ４５０ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｓｉｔｅｓ ＳＲＳ１ ａｎｄ ＳＲＳ６ ｉｎ ｅｓｆｅｎｖａｌｅｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｂｙ ＣＹＰ６ＡＥ

ｓｕｂｆａｍｉｌｙ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ[Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ１２７:１０３４８６.
[２２] Ｓｈｉ ＹꎬＷａｎｇ Ｈ ＤꎬＬｉｕ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｎ Ｐ４５０ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ＣＹＰ６ＡＥ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ

ａｒｍｉｇｅｒａ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｘｅｎｏｂｉｏｔｉｃ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ[Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１８ꎬ９３:７９－９１.
[２３] Ｓｈｉ ＹꎬＳｕｎ ＳꎬＺｈａｎｇ Ｙ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｓｉｎｇｌｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｄｒｉｖｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ｓ ｉｎ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ｓｐｅｃｉｅｓ[Ｊ] . Ｉｎｓｅｃｔ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２２ꎬ１４６:１０３７９６.
[２４] 张林林ꎬ徐鹿ꎬ韩召军. 田间灰飞虱抗药性相关细胞色素 Ｐ４５０ 基因和酯酶基因的筛选[Ｊ] . 南京农业大学学报ꎬ２０１０ꎬ３３(５):２９－３４.

Ｚｈａｎｇ Ｌ ＬꎬＸｕ ＬꎬＨａｎ Ｚ Ｊ. Ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ａｎｄ ｅｓｔｅｒａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｆｉｅｌｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ
ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ(Ｈｏｍｏｐｔｅｒａ:Ｄｅｌｐｈａｃｉｄａｅ)[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎａｎｊｉｎｇ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ２０１０ꎬ３３(５):２９－３４( ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｗｉｔｈ Ｅｎｇｌｉｓｈ ａｂｓｔｒａｃｔ) .

[２５] Ｓｕｎ Ｌ ＬꎬＨｏｕ Ｗ ＨꎬＺｈａｎｇ Ｊ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｄｒｉｖｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｃａｔｅｒｐｉｌｌａｒｓ ｏｆ ｔｗｏ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ｓｐｅｃｉｅｓ[ Ｊ] .
Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２１ꎬ１２:６６２９７８.

[２６] Ｐｅａｒｃｅ Ｓ ＬꎬＣｌａｒｋｅ Ｄ ＦꎬＥａｓｔ Ｐ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｏｍｉｃ ｉｎｎｏｖａｔｉｏｎｓꎬｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｇｅｎｅ ｌｏｓｓ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ
ｔｗｏ ｈｉｇｈｌｙ ｐｏｌｙｐｈａｇｏｕｓ ａｎｄ ｉｎｖａｓｉｖｅ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ｐｅｓｔ ｓｐｅｃｉｅｓ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１７ꎬ１５(１):６３.

[２７] Ｄａｓ ＳꎬＤｅｂｎａｔｈ ＮꎬＣｕｉ Ｙ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｃｈｉｔｏｓａｎꎬｃａｒｂｏｎ ｑｕａｎｔｕｍ ｄｏｔꎬａｎｄ ｓｉｌｉｃａ ｎａｎｏｐａｒｔｉｃｌｅ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｄｓＲＮＡ ｄｅｌｉｖｅｒｙ ｆｏｒ ｇｅｎｅ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｉｎ Ａｅｄｅｓ
ａｅｇｙｐｔｉ:ａ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ[Ｊ] . ＡＣＳ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍａｔｅｒｉａｌｓ ＆ Ｉｎｔｅｒｆａｃｅｓꎬ２０１５ꎬ７(３５):１９５３０－１９５３５.

[２８] Ｍａｏ Ｙ ＢꎬＣａｉ Ｗ ＪꎬＷａｎｇ Ｊ Ｗꎬｅｔ ａｌ. Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ａ ｃｏｔｔｏｎ ｂｏｌｌｗｏｒｍ Ｐ４５０ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｂｙ ｐｌａｎｔ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ＲＮＡｉ ｉｍｐａｉｒｓ ｌａｒｖａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ
ｇｏｓｓｙｐｏｌ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２００７ꎬ２５(１１):１３０７－１３１３.

[２９] Ｂｒｕｎ￣Ｂａｒａｌｅ ＡꎬＨéｍａ ＯꎬＭａｒｔｉｎ Ｔꎬｅｔ ａｌ. Ｍｕｌｔｉｐｌｅ Ｐ４５０ ｇｅｎｅｓ ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｄｅｌｔａｍｅｔｈｒｉｎ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｓｔｒａｉｎｓ ｏｆ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ[ Ｊ] . Ｐｅｓｔ
Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１０ꎬ６６(８):９００－９０９.

[３０] Ｗａｎｇ Ｚ ＧꎬＪｉａｎｇ Ｓ ＳꎬＭｏｔａ￣Ｓａｎｃｈｅｚ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０￣ｍｅｄｉａｔｅｄ λ￣ｃｙｈａｌｏｔｈｒｉｎ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ａ ｆｉｅｌｄ ｓｔｒａｉｎ ｏｆ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ ｆｒｏｍ
Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｏｄ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０１９ꎬ６７(１３):３５４６－３５５３.

[３１] Ｆｅｙｅｒｅｉｓｅｎ Ｒ. Ｉｎｓｅｃｔ ＣＹＰ Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｐ４５０ Ｅｎｚｙｍｅｓ[Ｍ] . Ａｍｓｔｅｒｄａｍ:Ａｃａｄｅｍｉｃ Ｐｒｅｓｓꎬ２０１２:２３６－３１６.
[３２] Ｌｕ ＫꎬＳｏｎｇ ＹꎬＺｅｎｇ Ｒ Ｓ. Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｘｅｎｏｂｉｏｔｉｃｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｉｎｓｅｃｔ

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２１ꎬ４３:１０３－１０７.
[３３] Ｌｅｉｔｅ Ｄｉａｓ ＳꎬＤ’Ａｕｒｉａ Ｊ Ｃ. Ｔｈｅ ｂｉｔｔｅｒ ｔｒｕｔｈ:ｈｏｗ ｉｎｓｅｃｔｓ ｃｏｐｅ ｗｉｔｈ ｔｏｘｉｃ ｐｌａｎｔ ａｌｋａｌｏｉｄｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０２５ꎬ７６(１):５－１５.
[３４] Ｍａｏ Ｙ ＢꎬＴａｏ Ｘ ＹꎬＸｕｅ Ｘ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｔｔｏｎ ｐｌａｎｔｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ＣＹＰ６ＡＥ１４ ｄｏｕｂｌｅ￣ｓｔｒａｎｄｅｄ ＲＮＡ ｓｈｏｗ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｂｏｌｌｗｏｒｍｓ[ Ｊ] .

Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１１ꎬ２０(３):６６５－６７３.
[３５] 刘丽ꎬ古丽􀅰库尔班ꎬ覃万里ꎬ等. 棉铃虫细胞色素 Ｐ４５０ 基因(ＣＹＰ６ＡＥ１７ 和 ＣＹＰ６ＡＥ１９)原核表达及多克隆抗体制备[ Ｊ] . 生物安全学

报(中英文)ꎬ２０２６ꎬ３５(１):２１－２８.
Ｌｉｕ ＬꎬＧｕｌｉ􀅰ＫｕｅｒｂａｎꎬＱｉｎ Ｗ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｐｏｌｙｃｌｏｎａｌ ａｎｔｉｂｏｄｙ ｐｒｅｐａｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ ( ＣＹＰ６ＡＥ１７ ａｎｄ
ＣＹＰ６ＡＥ１９) ｆｒｏｍ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｓａｆｅｔｙꎬ２０２６ꎬ３５(１):２１－２８( ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｗｉｔｈ Ｅｎｇｌｉｓｈ ａｂｓｔｒａｃｔ) .

[３６] Ｅｌｚａｋｉ Ｍ Ｅ ＡꎬＸｕｅ Ｒ ＲꎬＨｕ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｂｉｏａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ａｆｌａｔｏｘｉｎ Ｂ１ ｂｙ ａ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ꎬＣＹＰ６ＡＥ１９ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｐｌａｎｔ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｍｅｔｈｙｌ
ｊａｓｍｏｎａｔｅ ｉｎ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｒａ(Ｈüｂｎｅｒ)[Ｊ] . Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１９ꎬ１５７:２１１－２１８.

[３７] Ｗａｎｇ Ｋ ＸꎬＰｅｎｇ Ｙ ＣꎬＣｈｅｎ Ｊ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｆｆｉｃａｃｙ ｏｆ ＲＮＡｉ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｖａｒｉｏｕｓ ｎａｎｏｐａｒｔｉｃｌｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ｓｔｒｉｐｅｄ ｓｔｅｍ ｂｏｒｅｒ(Ｃｈｉｌｏ
ｓｕｐｐｒｅｓｓａｌｉｓ)[Ｊ] . Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０２０ꎬ１６５:１０４４６７.

责任编辑:刘怡辰

００８


