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取食不同牧草对亚洲小车蝗发育速率和
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摘要　亚洲小车蝗是重要的草地生物灾害，对不同牧草的食物适应存在差异。为揭示不同牧草对亚洲小车蝗生长

发育的影响机理，本研究定量分析了取食不同牧草条件下亚洲小车蝗的发育速率和类胰岛素信号通路（ＩＳＰ）基因表

达。结果表明，西北针茅饲喂的亚洲小车蝗发育速率最高，ＩＳＰ通路中犵犐犌犉１、犵犐犖犛犚、犵犐犚犛１、犵犘犐３犓、犵犃犓犜及

犵犿犜狅狉基因表达显著上调（犘＜０．０５），调控下游发育和代谢相关的表皮蛋白（ｃｕｔｉｃｌｅｐｒｏｔｅｉｎ，ｇＬＣＰ）、胰凝乳蛋白酶

（ｃｈｙｍｏｔｒｙｐｓｉｎ，ｇＣＨＹ）及α葡萄糖苷酶（αｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ，ｇＡＬＰ）基因表达上调。相反，冷蒿饲喂的蝗虫发育速率显著降低

（犘＜０．０５），上述基因显著下调（犘＜０．０５），调控下游解毒相关的犵犘４５０狊６犓１、犵犝犇犘２犆１及犵犆犪狉犈基因表达上调。亚洲小

车蝗ＩＳＰ通路响应食物差异，调控发育速率，以适应更广泛的生态区域，这可能是其分布广、易暴发成灾的原因之一。
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　　亚洲小车蝗犗犲犱犪犾犲狌狊犪狊犻犪狋犻犮狌狊是分布于我国北方

草原的重要害虫，经常性发生，严重破坏草地生态和畜

牧业生产，是重要的草地生物灾害［１３］。已有研究表明，

其对典型草原植物西北针茅犛狋犻狆犪狊犪狉犲狆狋犪狀犪ｖａｒ．犽狉狔
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犾狅狏犻犻ＲｏｓｈｅｖＰ．Ｃ．Ｋｕｏ犲狋Ｙ．Ｈ．Ｓ（又称克氏针茅）、糙隐

子草犆犾犲犻狊狋狅犵犲狀犲狊狊狇狌犪狉狉狅狊犪（Ｔｒｉｎ．）Ｋｅｎｇ、羊草犔犲狔犿狌狊

犮犺犻狀犲狀狊犻狊（Ｔｒｉｎ．）Ｔｚｖｅｌ．及冷蒿犃狉狋犲犿犻狊犻犪犳狉犻犵犻犱犪Ｗｉｌｌｄ

的食物适应性存在显著差异，食物选择顺序为针茅＞

糙隐子草＞羊草＞冷蒿；针茅最利于亚洲小车蝗的发

生，羊草和冷蒿不利于其发生［４７］。尽管在亚洲小车

蝗对牧草的生态适应方面已开展了许多研究，但亚洲

小车蝗对不同牧草的分子适应机理仍不清楚，是草地

植物保护研究中需要不断探索解决的重要科学问题。

类胰岛素信号通路（ｉｎｓｕｌｉｎｌｉｋｅｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈ

ｗａｙ，ＩＳＰ），是调控昆虫发育的重要信号通路，其主要

功能是调节昆虫新陈代谢、细胞大小和生长、生殖和

滞育等，在昆虫 植物协同进化、食物选择和适应过程

中发挥了重要作用［８９］。昆虫ＩＳＰ信号通路受食物影

响显著，食物资源适合的条件下，类胰岛素途径上调，

促进昆虫发育；反之，则会抑制昆虫正常发育［１０１１］。

昆虫取食后，脂肪体能够快速反应食物资源状况，将

信号传递给大脑，调控体内类胰岛素的合成与分泌，

从而影响昆虫发育［１２］。类胰岛素是调控ＩＳＰ通路的

关键因子，其存在３种不同的同型异构体，包括胰岛

素（ＩＮＳ）、类胰岛素生长因子１（ＩＧＦ１）和类胰岛素生

长因子２（ＩＧＦ２），可磷酸化激活胰岛素受体（ＩＮＳＲ），

进而磷酸化类胰岛素受体底物（ＩＲＳ），传递发育信

号［１３］。激活的ＩＲＳ可通过ＰＩ３Ｋ（磷脂酰肌醇３激酶）

→ＰＤＫ（３磷酸肌醇依赖性蛋白激酶）→ＡＫＴ（蛋白激

酶Ｂ）→ＦＯＸＯ（叉头转录因子）途径，调控细胞发育、

凋亡、抗氧化、ＤＮＡ修复、细胞周期和葡萄糖代谢

等［１４］；也可激活ｍＴＯＲ（雷帕霉素靶蛋白），调控营养

代谢，蛋白质合成，细胞生长、增殖等［１５］。在ＩＳＰ通路

中，多基因同时发挥作用调控了昆虫的生长发育。

为揭示亚洲小车蝗对不同牧草适应性差异的分

子机制，本研究定量分析了取食不同牧草的亚洲小

车蝗ＩＳＰ通路关键基因表达和蛋白磷酸化水平，以

及下游调控的关键代谢基因表达，以期从基因水平

分析亚洲小车蝗食物适应的分子机制，进一步解释

其对不同牧草表现出的种群动态和表型差异，揭示

食物驱动亚洲小车蝗种群发生的分子生物学原理。

１　材料与方法

１．１　研究区域概况

试验地点位于内蒙古锡林浩特市西郊，农业农村

部锡林郭勒草地有害生物野外观测试验站内（４２°１５′

－４２°３５′Ｎ，１１３°４５′－１１４°２１′Ｅ），平均海拔１３００ｍ，

年均降水量２６７ｍｍ，属典型草原，土壤类型为栗钙

土，主要植被有西北针茅、羊草、糙隐子草、冷蒿和少

量杂类草。试验区１００ｍ２，地势平坦，２０１７年试验开

展前于５月份将地面植被完全清除以方便罩笼。

１．２　试验仪器与试剂

笼罩（材料为纱网，无底，大小：１ｍ×１ｍ×１ｍ）、

捕虫网（直径４０ｃｍ）、电子天平（万分之一）、匀浆器、

Ｓｉｇｍａ３Ｋ１５冷冻离心机、ＴＨＺＤ台式恒温振荡器，

东胜 ＥＴＣ８１１ＰＣＲ 仪，凝胶成像分析系统２Ｘ

２０２０Ｄ、实时荧光定量ＰＣＲ仪（ＢｉｏＲａｄｉＱ５）、ＶＥＲ

ＳＡｍａｘ型酶标仪；ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭⅡ１ｓｔＳｔｒａｎｄｃＤ

ＮＡＳｙｎｔｈｅｓｉｓＫｉｔ反转录试剂盒、ＢｅｓｔａｒＴＭ ｑＰＣＲ

ＭａｓｔｅｒＭｉｘ（ＳＹＢＲＧｒｅｅｎ）、总 ＲＮＡ 提取试剂盒

（Ｃａｔ：Ｒ６９３４０１，美 国 ＯＭＥＧＡ）、ＲＮａｓｅＦｒｅｅ

ＤＮａｓｅＩ（Ｃａｔ：Ｅ１０９１，美国ＯＭＥＧＡ）；昆虫胰岛素受

体（ＩＳＲ）、胰岛素受体磷酸化（ＰＩＳＲ）、胰岛素受体

底物（ＩＲＳ）、胰岛素受体底物磷酸化（ＰＩＲＳ）、蛋白

激酶Ｂ（ＡＫＴ）、磷酸化蛋白激酶Ｂ（ＰＡｋｔ）、叉头转

录因子（ＦＯＸＯ）、叉头转录因子磷酸化（ＰＦＯＸＯ）酶

联免疫分析（ＥＬＩＳＡ，ＧＴＸ）试剂盒。

１．３　供试虫源

在内蒙古锡林郭勒盟西乌旗（４４°２９′３８″Ｎ，

１１６°５０′３５．８″Ｅ）网捕亚洲小车蝗４龄蝗蝻，挑选健

康的４龄雌性蝗蝻，置于袖笼（直径３０ｃｍ）中饥饿

处理１２ｈ。

１．４　亚洲小车蝗饲喂试验

试验前随机取３０头４龄雌性蝗蝻称取鲜重后，

９０℃烘干３８ｈ，用电子天平分别称取干重，以便后续

分析蝗虫体重变化。在已清理的试验区域分４排固

定罩笼２０个，每罩笼放入亚洲小车蝗４龄雌性蝗蝻

１６头，根据饲喂植物种类设４个处理，分别为羊草处

理、西北针茅处理、糙隐子草处理和冷蒿处理，采用随

机区组试验设计。每处理称取新鲜植物９０ｇ放入盛

有１００ｍＬ蒸馏水的自封袋中，袋口以橡皮筋扎紧，埋

入养虫笼土壤中，袋口与地面持平。每天早上８：００

更换一次植物，观察并记录罩笼内亚洲小车蝗龄期变

化及存活数。在亚洲小车蝗５龄期末，每罩笼取出

２头，放入冻存管，液氮快速冷冻，置于－８０℃ 超低温

冰箱保存，以备后续试验。直到罩笼内个体进入到成

虫阶段，取出所有存活成虫，放入信封内，称取鲜重后

于９０℃烘干３８ｈ，用电子天平分别称取干重。

１．５　犚犖犃提取

亚洲小车蝗虫体总ＲＮＡ提取用ＴＲＩｚｏｌＲＮＡ

分离试剂提取，具体操作过程如下：

１）将准备好的亚洲小车蝗放入匀浆器中，加入
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１ｍＬＴＲＩｚｏｌ，充分研磨，转入离心管中，室温静置５ｍｉｎ。

２）４℃，１３０００ｒ／ｍｉｎ离心５ｍｉｎ，弃沉淀，上清

转入干净的离心管中。

３）加入２５０μＬ氯仿，振荡器剧烈振荡１５ｓ，室

温静置５ｍｉｎ，４℃，１３０００ｒ／ｍｉｎ离心１０ｍｉｎ，弃沉

淀，吸取４００μＬ上清液转入新的离心管中。

４）加入２００μＬ氯仿，振荡器剧烈振荡１５ｓ，室温

静置５ｍｉｎ，４℃，１３０００ｒ／ｍｉｎ离心１０ｍｉｎ，弃沉淀，吸

取３００μＬ上清液转移到ＲＮＡｓｐｉｎｃｏｌｕｍｎ中。

５）加入３００μＬ等体积的异丙醇，振荡３０ｓ，过

滤柱冰上静置１０ｍｉｎ。

６）４℃，１２０００ｒ／ｍｉｎ离心２ｍｉｎ，弃滤液。

７）加入４００μＬＲＮＡｗａｓｈｉｎｇｓｏｌｕｔｉｏｎ，４℃，

１２０００ｒ／ｍｉｎ离心２ｍｉｎ。

８）重复步骤７），１２０００ｒ／ｍｉｎ离心２ｍｉｎ，弃滤

液，离心去除残液。

９）向ＲＮＡｓｐｉｎｃｏｌｕｍｎ中加入１００μＬＤＥＰＣ

处理水，温育３ｍｉｎ，１３０００ｒ／ｍｉｎ离心２ｍｉｎ。

１０）ＰＣＲ检测ＲＮＡ提取效果均合格（１．９＜

ＯＤ２６０／２８０＜２．１），滤液－８０℃保存，备用。

１．６　犚犖犃反转录

按照ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ
ＴＭ
Ⅱ１ｓｔＳｔｒａｎｄｃＤＮＡＳｙｎ

ｔｈｅｓｉｓＫｉｔ反转录试剂盒的说明对亚洲小车蝗总

ＲＮＡ进行反转录。具体方法如下：

反转录体系Ⅰ（１０μＬ）：１μＬＯｌｉｇｏｄＴＰｒｉｍｅｒ

（５μｍｏｌ／Ｌ），１μＬｄＮＴＰＭｉｘｔｕｒｅ（１０ｍｍｏｌ／Ｌ），

８μＬＲＮＡ模板（５ｎｇ），将反应体系Ⅰ放入６５℃金

属浴５ｍｉｎ，迅速置于冰上冷却。

反转录体系Ⅱ（２０μＬ）：１０μＬ反转录体系Ⅰ，０．５μＬ

ＲＮａｓｅＩｎｈｉｂｉｔｏｒ（４０Ｕ／μＬ），４μＬ５×ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ

ⅡＢｕｆｆｅｒ，１μＬＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＲＴａｓｅ（２００Ｕ／μＬ），

４．５μＬ无核酸酶的去离子水。

将上述反转录体系Ⅱ缓慢混匀，４２℃下水浴

６０ｍｉｎ，９５℃金属浴５ｍｉｎ使酶失活。使用Ｎａｎｏ

Ｐｈｏｔｏｍｅｔｅｒ微量分光光度计检测ｃＤＮＡ 浓度，

－２０℃保存样品。

１．７　引物设计

依据已测亚洲小车蝗转录组（ＮＣＢＩ：ＳＲＰ０７２９６９），

获取ＩＳＰ通路的关键基因（类胰岛素生长因子１，ｉｎ

ｓｕｌｉｎｌｉｋｅｇｒｏｗｔｈｆａｃｔｏｒ，ｇＩＧＦ１、类胰岛素受体：ｈｏ

ｍｏｌｏｇｏｕｓｉｎｓｕｌｉｎｒｅｃｅｐｔｏｒ，ｇＩＮＳＲ、类胰岛素受体底

物：ｉｎｓｕｌｉｎｒｅｃｅｐｔｏｒｓｕｂｓｔｒａｔｅ，ｇＩＲＳ１、磷脂酰肌醇３

激酶：ｐｈｏｓｐｈｏｉｎｏｓｉｔｉｄｅ３ｋｉｎａｓｅ，ｇＰＩ３Ｋ、３磷酸肌醇

依赖性蛋白激酶：ｐｈｏｓｐｈｏｉｎｏｓｉｔｉｄｅｄｅｐｅｎｄｅｎｔｋｉ

ｎａｓｅ，ｇＰＤＫ、蛋白激酶Ｂ：ｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅＢ，ｇＡＫＴ、

雷帕霉素靶蛋白：ｍａｍｍａｌｉａｎｔａｒｇｅｔｏｆｒａｐａｍｙｃｉｎ，

ｇｍＴＯＲ、叉头转录因子：ｆｏｒｋｈｅａｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃ

ｔｏｒ，ｇＦＯＸＯ）片段序列。同时，选择ＩＳＰ通路下游调

控的代谢和发育相关的关键基因，表皮合成蛋白：

ｃｕｔｉｃｌｅｐｒｏｔｅｉｎ，ｇＬＣＰ、胰凝乳蛋白酶２：ｃｈｙｍｏｔｒｙｐ

ｓｉｎ，ｇＣＨＹ、α葡萄糖苷酶：ａｌｐｈａｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ，ｇＡＬＰ、细

胞色素Ｐ４５０６Ｋ１：ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅＰ４５０６Ｋ１，ｇＰ４５０ｓ６Ｋ１、

尿苷二磷酸葡萄糖醛基转移酶２Ｃ１：ＵＤＰｇｌｕｃｕｒｏｎｏ

ｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ２Ｃ１，ｇＵＤＰ２Ｃ１、羧酸酯酶：ｃａｒｂｏｘｙｌｅｓ

ｔｅｒａｓｅ，ｇＣａｒＥ的片段序列。利用ＤＮＡＭＡＮ８软件设

计ＰＣＲ引物（表１），并验证特异性。

表１　基因引物设计

犜犪犫犾犲１　犇犲狊犻犵狀狅犳犘犆犚狆狉犻犿犲狉狊

基因名称

Ｇｅｎｅｎａｍｅ

引物

Ｐｒｉｍｅｒ

引物序列（５′３′）

Ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ

β犪犮狋犻狀 上游引物 ＣＣＣＡＴＣＴＡＴＧＡＡＧＧＴＴＡＣＧＣ

下游引物 ＣＴＴＧＡＴＧＴＣＡＣＧＧＡＣＧＡＴＴＴ

犵犐犌犉１ 上游引物 ＡＡＡＣＣＣＧＧＡＧＡＡＣＴＧＣＡＣＡＡＡＴＧＣ

下游引物 ＴＧＣＣＧＡＴＡＡＧＡＴＴＧＴＴＡＴＧＡＧＣＡＡＧＧ

犵犐犖犛犚 上游引物 ＴＴＡＴＴＡＴＣＧＧＡＡＡＧＧＣＴＣＣＡＡＡＧＧ

下游引物 ＣＡＣＴＡＣＡＣＣＧＴＡＡＣＴＣＣＡＧＡＣＡＴＣＧ

犵犐犚犛１ 上游引物 ＡＴＣＣＣＧＡＴＣＣＡＧＡＡＣＣＡＧＡＴＧＣ

下游引物 ＡＡＧＡＣＧＡＴＧＣＣＧＡＣＡＡＡＧＡＧＣＣ

犵犘犐３犓 上游引物 ＴＡＴＡＣＡＡＧＴＣＴＧＴＡＡＣＡＴＣＣＣＡＣＧ

下游引物 ＡＣＡＴＣＴＣＣＴＧＣＴＴＴＧＡＧＴＣＣＴＴ

犵犘犇犓 上游引物 ＧＧＡＧＴＴＴＡＧＧＧＴＧＣＡＴＣＴＴＧＴＡ

下游引物 ＧＴＡＴＴＧＣＣＡＣＣＴＣＴＴＧＧＴＴＡＧＴ

犵犃犓犜 上游引物 ＧＧＴＡＡＴＧＣＣＴＣＧＴＡＡＴＴＴＣＴＧＴ

下游引物 ＡＡＣＴＣＴＴＴＡＴＧＡＴＧＧＧＴＣＴＴＣＴ

犵犿犜犗犚 上游引物 ＴＡＧＧＡＴＧＧＣＡＣＣＡＧＡＴＴＡＴＧＡＣ

下游引物 ＡＴＡＣＴＴＣＴＧＡＴＧＡＴＧＧＣＧＡＴＴＴ

犵犉犗犡犗 上游引物 ＣＡＴＣＡＣＧＣＡＧＧＣＣＡＴＣＣＡＧ

下游引物 ＧＣＴＧＴＴＧＣＴＧＴＣＧＣＣＣＴＴＧ

犵犔犆犘 上游引物 ＡＧＴＧＴＡＣＴＧＡＧＣＧＣＴＣＴＧＧ

下游引物 ＧＴＣＴＣＣＡＴＣＴＣＴＴＣＧＣＡＧＴ

犵犆犎犢 上游引物 ＡＣＧＣＣＡＡＣＡＴＣＧＣＣＡＡＣＴＡ

下游引物 ＡＣＧＧＴＧＴＣＧＣＴＧＴＴＧＴＡＧＧＡ

犵犘４５０狊６犓１上游引物 ＣＣＴＴＣＴＴＧＣＴＧＧＣＴＡＴＧＡＡＡＣ

下游引物 ＣＣＡＣＡＴＣＡＡＴＧＧＴＣＡＣＴＴＣＴＧ

犵犝犇犘２犆１ 上游引物 ＴＧＡＴＡＣＣＡＣＣＧＣＣＡＣＡＴＴＣ

下游引物 ＡＡＣＣＣＡＣＴＧＡＧＧＴＣＣＧＴＣＡＴ

犵犆犪狉犈 上游引物 ＡＣＡＧＴＧＧＣＡＴＣＴＣＧＧＡＴＧ

下游引物 ＴＣＡＧＴＣＧＧＣＧＡＴＧＴＧＧＡＧ

犵犃犔犘 上游引物 ＣＣＡＴＣＡＴＴＣＡＧＣＡＧＴＴＣＣＧ

下游引物 ＣＡＡＴＣＡＣＣＣＡＧＴＴＧＧＡＣＣＡＣ

１．８　荧光定量犘犆犚测定基因表达量

以亚洲小车蝗β犪犮狋犻狀基因作为内参基因（表１），

对上述１４个基因进行荧光定量ＰＣＲ分析，每样品重
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复３次，并设水为阴性对照，ＰＣＲ反应体系（１０μＬ）如

下：５μＬＢｅｓｔａｒ
ＴＭ
ｑＰＣＲ ＭａｓｔｅｒＭｉｘ（ＳＹＢＲＧｒｅｅｎ），

３．４μＬ超纯水，０．３μＬ上游引物Ｆ，０．３μＬ下游引物

Ｒ，１μＬ模板ｃＤＮＡ。反应条件：９５℃２ｍｉｎ；９５℃

１０ｓ，６０℃１５ｓ，４０个循环，熔解曲线为默认值。

１．９　蛋白磷酸化水平检验

采用抗体一步夹心法酶联免疫吸附试验

（ＥＬＩＳＡ）分别测定磷酸化和非磷酸化胰岛素受体蛋

白ＩＮＳＲ、胰岛素受体底物ＩＲＳ、蛋白激酶ＢＡＫＴ和

叉头转录因子ＦＯＸＯ含量，重复３次，虫体事先溶

于ＰＢＳ溶液。蛋白磷酸化水平检验严格按照

ＥＬＩＳＡ试剂盒操作说明进行。

１．１０　数据分析

亚洲小车蝗存活率ＳＲ（％）为各笼罩内蝗虫成虫

存活数与起始４龄蝗蝻数目比值，体重增加量＝成虫

体重－４龄起始蝗蝻体重，蝗虫从４龄蝗蝻到成虫发

育历期（ｄａｙｓ）计算采用加权平均数方法：

珚犔＝（∑
狀

犻＝１

犻×犖犻）／犖狋；

其中，犻为个体从４龄蝗蝻到成虫的历期天数，犖犻为

历期为犻天的个体数，犖狋为蝗虫实验种群中存活到

成虫的个体总数。

发育速率ＧＲ＝体重增加量／发育历期。

蛋白磷酸化水平＝磷酸化蛋白含量／磷酸化蛋

白含量＋非磷酸化蛋白含量。

亚洲小车蝗测定的发育指标、基因表达量及磷

酸化水平差异比较采用Ｔｕｋｅｙ’ｓＨＳＤ方差分析

（ＯｎｅＷａｙＡＮＯＶＡ，ＳＡＳ８．０）。

２　结果与分析

２．１　亚洲小车蝗生长发育分析

比较不同食物饲喂下亚洲小车蝗发育指标发

现（图１），西北针茅饲喂的亚洲小车蝗体重和发育

速率显著高于（犘＜０．０５）其他食物处理，发育历期

最短（犘＜０．０５）；冷蒿饲喂的亚洲小车蝗发育历期

最长（犘＜０．０５），存活率和发育速率最低（犘＜

０．０５）。

图１　取食不同牧草的亚洲小车蝗发育指标差异

犉犻犵．１　犌狉狅狑狋犺狏犪狉犻犪犫犾犲狊狅犳犗犲犱犪犾犲狌狊犪狊犻犪狋犻犮狌狊犳犲犲犱犻狀犵犱犻犳犳犲狉犲狀狋犳狅狅犱狆犾犪狀狋狊

　
２．２　亚洲小车蝗犐犛犘通路基因表达分析

实时荧光定量ＰＣＲ结果显示，不同食物饲喂的亚

洲小车蝗关键基因相对表达量变化显著（图２）。西北

针茅处理的亚洲小车蝗类胰岛素生长因子１（ｇＩＧＦ１）、
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类胰岛素受体（ｇＩＮＳＲ）、类胰岛素受体底物（ｇＩＲＳ１）、磷

脂酰肌醇３激酶（ｇＰＩ３Ｋ）、蛋白激酶Ｂ（ｇＡＫＴ）及雷帕霉

素靶蛋白（ｇｍＴｏｒ）基因相对表达量最高（犘＜０．０５）；糙

隐子草处理的亚洲小车蝗犵犐犖犛犚、犵犐犚犛１、犵犘犇犓、

犵犘犐３犓、犵犿犜狅狉基因表达显著高于羊草和冷蒿处理（犘

＜０．０５）；冷蒿处理的亚洲小车蝗犵犐犌犉１、犵犘犇犓基因表

达量最低。而冷蒿处理的亚洲小车蝗Ｆｏｒｋｈｅａｄ转录因

子（ｇＦＯＸＯ）基因表达量显著高于（犘＜０．０５）其他寄主

植物处理（犘＜０．０５）。可见，不同寄主植物处理显著影

响了亚洲小车蝗ＩＳＰ通路基因表达量。

图２　不同牧草对亚洲小车蝗犐犛犘通路基因表达量的影响

犉犻犵．２　犜犺犲狉犲犾犪狋犻狏犲犵犲狀犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犾犲狏犲犾狊（±犛犇）犻狀狋犺犲犻狀狊狌犾犻狀犾犻犽犲狊犻犵狀犪犾犻狀犵狆犪狋犺狑犪狔狅犳犗犲犱犪犾犲狌狊犪狊犻犪狋犻犮狌狊

狑犺犲狀犳犲犱狑犻狋犺犔犲狔犿狌狊犮犺犻狀犲狀狊犻狊，犛狋犻狆犪狊犪狉犲狆狋犪狀犪狏犪狉．犽狉狔犾狅狏犻犻，犆犾犲犻狊狋狅犵犲狀犲狊狊狇狌犪狉狉狅狊犪犪狀犱犃狉狋犲犿犻狊犻犪犳狉犻犵犻犱犪

　
２．３　亚洲小车蝗犐犛犘通路蛋白磷酸化水平分析

ＩＳＰ通路可通过蛋白磷酸化水平调控下游信号转

导（图３）。与西北针茅相比，冷蒿处理的亚洲小车蝗胰

岛素受体磷酸化（ＰＩＮＳＲ）、胰岛素受体底物磷酸化（Ｐ

ＩＲＳ）、蛋白激酶Ｂ磷酸化（ＰＡＫＴ）和叉头转录因子磷酸

化（ＰＦＯＸＯ）水平显著下降（犘＜０．０５），羊草处理的ＰＩＮ

ＳＲ和ＰＦＯＸＯ磷酸化水平显著降低（图３）。可见，不同

牧草影响了亚洲小车蝗ＩＳＰ通路蛋白的磷酸化水平。

２．４　亚洲小车蝗犐犛犘通路调控的下游关键基因表达

不同植物处理的亚洲小车蝗实时荧光定量

ＰＣＲ结果显示（图４），西北针茅处理的亚洲小车蝗

生长发育和营养代谢相关的表皮蛋白６（犵犔犆犘）、胰

凝乳蛋白酶２（犵犆犎犢）及α葡萄糖苷酶（犵犃犔犘）基

因相对表达量最高（犘＜０．０５），冷蒿处理最低（犘＜

０．０５）。冷蒿处理的亚洲小车蝗解毒代谢相关的细

胞色素Ｐ４５０６Ｋ１（犵犘４５０狊６犓１）、尿苷二磷酸葡萄糖

醛基转移酶２Ｃ１（犵犝犇犘２犆１）及羧酸酯酶（犵犆犪狉犈）

基因的相对表达量显著高于其他处理（犘＜０．０５），

西北针茅处理最低（犘＜０．０５）。

·８２·



４６卷第５期 黄训兵等：取食不同牧草对亚洲小车蝗发育速率和类胰岛素信号通路的影响

图３　食物对亚洲小车蝗类胰岛素途径蛋白磷酸化的影响

犉犻犵．３　犘狉狅狋犲犻狀狆犺狅狊狆犺狅狉狔犾犪狋犻狅狀犾犲狏犲犾狊（±犛犇）犻狀狋犺犲犻狀狊狌犾犻狀犾犻犽犲狆犪狋犺狑犪狔狅犳犗犲犱犪犾犲狌狊犪狊犻犪狋犻犮狌狊狑犺犲狀犳犲犱狑犻狋犺

犔犲狔犿狌狊犮犺犻狀犲狀狊犻狊，犛狋犻狆犪狊犪狉犲狆狋犪狀犪狏犪狉．犽狉狔犾狅狏犻犻，犆犾犲犻狊狋狅犵犲狀犲狊狊狇狌犪狉狉狅狊犪，犪狀犱犃狉狋犲犿犻狊犻犪犳狉犻犵犻犱犪

　

图４　犐犛犘通路下游调控的基因表达量

犉犻犵．４　犜犺犲犱狅狑狀狊狋狉犲犪犿犵犲狀犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犾犲狏犲犾狊（±犛犇）狅犳犐犛犘犻狀犗犲犱犪犾犲狌狊犪狊犻犪狋犻犮狌狊狑犺犲狀犳犲犱狑犻狋犺

犔犲狔犿狌狊犮犺犻狀犲狀狊犻狊，犛狋犻狆犪狊犪狉犲狆狋犪狀犪狏犪狉．犽狉狔犾狅狏犻犻，犆犾犲犻狊狋狅犵犲狀犲狊狊狇狌犪狉狉狅狊犪，犪狀犱犃狉狋犲犿犻狊犻犪犳狉犻犵犻犱犪
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３　结论与讨论

ＩＳＰ通路能够响应食物营养状态，通过基因表

达和蛋白磷酸化差异调控昆虫新陈代谢、细胞大小

和生长、生殖和滞育、解毒代谢等重要过程，影响昆

虫对不同食物的适应性［９］。本文结果也表明取食不

同牧草能够显著影响亚洲小车蝗ＩＳＰ通路基因表达

和蛋白磷酸化水平，进而调控下游生长发育和解毒

代谢相关基因表达发生差异，影响亚洲小车蝗的生

长发育和食物适应性。

昆虫ＩＳＰ通路受胰岛素生长因子（ＩＧＦ）调

控［８］，通过ＩＮＳＲ→ＩＲＳ→ＡＫＴ→ＦＯＸＯ（或ｍＴｏｒ）

的蛋白磷酸化过程调控生长发育或解毒代谢等相关

基因的表达［９，１６］，在昆虫食物适应中发挥了重要作

用（图５）。取食冷蒿的亚洲小车蝗犵犐犌犉１基因表达

最低，导致信号转导途径下游类胰岛素受体（ｇＩＮ

ＳＲ）、类胰岛素受体底物（ｇＩＲＳ１）、磷脂酰肌醇３激

图５　犐犛犘通路犐犌犉犘犐３犓犃犓犜犉犗犡犗过程信号传递

犉犻犵．５　犜犺犲犐犌犉犘犐３犓犃犓犜犉犗犡犗犮犪狊犮犪犱犲狅犳犐犛犘狆犪狋犺狑犪狔

酶（ｇＰＩ３Ｋ）、蛋白激酶Ｂ（ｇＡＫＴ）、雷帕霉素靶蛋白

（ｇｍＴｏｒ）基因表达显著下调，同时ＰＩＮＳＲ、ＰＩＲＳ、

ＰＡＫＴ、ＰＦＯＸＯ蛋白水平磷酸化下调，说明亚洲

小车蝗ＩＳＰ通路信号转导减弱，下游调控生长发育、

能量代谢相关的表皮蛋白６（ｇＬＣＰ）、胰凝乳蛋白酶

２（ｇＣＨＹ）、α葡萄糖苷酶（ｇＡＬＰ）基因下调，而由

ｇＦＯＸＯ转录调控的解毒代谢相关的细胞色素Ｐ４５０

６Ｋ１（ｇＰ４５０ｓ６Ｋ１）、尿苷二磷酸葡萄糖醛基转移酶

２Ｃ１（ｇＵＤＰ２Ｃ１）、羧酸酯酶（ｇＣａｒＥ）等基因上调。

这些基因的变化可以解释为什么取食冷蒿的蝗虫发

育速率显著降低。而取食西北针茅的亚洲小车蝗

ＩＳＰ途径关键基因表达上调，并且 ＰＩＮＳＲ→Ｐ

ＦＯＸＯ过程蛋白磷酸化水平升高，说明亚洲小车蝗

ＩＳＰ通路信号转导增强，下游调控生长发育、营养代

谢的基因表达升高，而解毒代谢相关基因表达下调。

这些基因的表达趋势与测定的取食４种牧草的亚洲

小车蝗转录组中的对应基因表达量趋势基本一

致［１７］，更好地说明了取食不同牧草显著影响了蝗虫

ＩＳＰ通路及其调控的下游基因。同样，这些基因的

变化能够很好地解释为什么取食西北针茅的亚洲小

车蝗存活率高、发育速率快，并选择栖居于针茅型

草地［４６］。

ＦＯＸＯ（ｆｏｒｋｈｅａｄ转录因子）主要调控昆虫细胞

凋亡、抗氧化、ＤＮＡ修复、细胞周期和抗逆过程等，

通过磷酸化和去磷酸的过程发挥作用［１４，１８］。ＩＳＰ通

路下调导致ＩＮＳＲ→ＦＯＸＯ去磷酸化，而去磷酸化

的ＰＦＯＸＯ转录因子能够跨过核膜进入细胞核启

动下游基因转录［１８］。取食冷蒿的亚洲小车蝗ＩＳＰ

途径下调，导致ＰＦＯＸＯ去磷酸化，其转录调控的

解毒酶基因表达显著上调。解毒酶高表达意味着昆

虫需要损耗大量的能量来维持生存，能更好地适应

食物胁迫［１９２０］。因此，取食冷蒿、羊草的亚洲小车蝗

发育速率降低，这是生物体一种及时主动的适应机

制，当受到食物胁迫时可以通过消耗表型以维持个

体生存［２１］。ｍＴｏｒ（雷帕霉素靶蛋白），主要调控蛋

白质合成，细胞生长、增殖等［２２］。取食西北针茅的

亚洲小车蝗ＩＳＰ信号途径上调，促进犵犿犜狅狉上调表

达，激活下游转录因子，导致生长发育、营养代谢相

关的犵犔犆犘、犵犆犎犢、犵犃犔犘等基因表达显著升高。

正是ＩＳＰ通路对这些关键基因表达的调控，导致了

亚洲小车蝗对不同食物的适应性差异，决定了其对

不同食物的生态适应、生理适应和基因适应。

不同牧草显著影响着亚洲小车蝗的发生、发育

表型、信号转导和基因表达，其中起最关键作用的是

牧草的化学特性，主要包括蛋白质、脂肪、糖类等营

养物质，以及众多的次生代谢物［２３２４］。前期研究表

明，４种牧草中主要营养物质和次生代谢物含量存

在显著差异［１７］，营养物质含量西北针茅＞羊草＞糙

隐子草＞冷蒿；次生代谢物含量冷蒿＞羊草＞糙隐

子草＞西北针茅。因此，结合本研究结果，推断冷蒿

“低营养，高次生代谢物”的化学属性，导致ＩＳＰ通路

信号传递下调，下游调控的营养代谢相关基因表达

降低，解毒代谢相关基因表达升高；低营养物质和高

次生代谢物造成的食物胁迫不利于亚洲小车蝗种群

发育和发生。相反，对于取食西北针茅的亚洲小车

蝗，西北针茅“高营养，低次生代谢物质”的化学属
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性，激活ＩＳＰ通路信号传递，营养代谢相关基因上调

表达，解毒代谢相关基因下调表达，利于亚洲小车蝗

发育和种群发生。由此可见，牧草化学属性差异，决

定了蝗虫对不同牧草的适应性差异，从而影响了蝗

虫的发生规律。不同化学特性的牧草通过介导蝗虫

ＩＳＰ通路信号传递调控了亚洲小车蝗关键基因的表

达，这是不同食物驱动亚洲小车蝗发生的本质。同

时，也表明亚洲小车蝗进化出了主动适应机制，可根

据植物营养、次生代谢物差异调控发育进度，以适应

更广泛的生态区域，这可能是其分布广、易暴发成灾

的根本原因。
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