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桃蚜组织蛋白酶基因犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８的

克隆、表达谱及对不同环境胁迫的响应
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摘要　为了探索组织蛋白酶基因犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８在桃蚜犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲（Ｓｕｌｚｅｒ）响应高低温和ＵＶＢ胁

迫中的作用，通过ＲＴＰＣＲ技术克隆了桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因，利用生物信息学方法分析了它们的序

列特征；采用实时荧光定量ＰＣＲ（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｒｅａｌｔｉｍｅＰＣＲ，ＲＴｑＰＣＲ）技术检测了２个基因在桃蚜不同发育阶段

的相对表达量及经高温、低温和ＵＶＢ胁迫不同时长的无翅成虫中的相对表达量。克隆获得了桃蚜犆犜犛犅１６犇

（ＧｅｎＢａｎｋ登录号：ＭＺ９６２３５２）和犆犜犛犅３４８（ＧｅｎＢａｎｋ登录号：ＭＺ９６２３５３）基因，序列长度分别为１０９６ｂｐ和１１０１ｂｐ，

开放阅读框（ＯＲＦ）分别为１０１７ｂｐ和１０２３ｂｐ，分别编码３３８个和３４０个氨基酸，蛋白相对分子量为３８．１４ｋＤ和

３７．５２ｋＤ，等电点（ｐＩ）为５．４６和５．９９。系统发育分析表明，桃蚜ＣＴＳＢ１６Ｄ和ＣＴＳＢ３４８均与豌豆蚜犃犮狔狉狋犺狅狊犻

狆犺狅狀狆犻狊狌犿 （ＸＰ＿００３２４６３８６．１、ＮＰ＿００１１１９６０８．１）ＣＴＳＢ亲缘关系最近。ＲＴｑＰＣＲ分析表明，犆犜犛犅１６犇 和

犆犜犛犅３４８在桃蚜不同发育阶段均有表达，分别在１龄若虫和无翅成虫中的表达量最高。高、低温和ＵＶＢ胁迫对

犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因的表达具有明显的诱导作用，且表达量均随时间的延长呈先上升后下降的趋势；４℃

胁迫下，犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８表达量均在９０ｍｉｎ时达到峰值；３６℃胁迫下，犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８表达量均

在３０ｍｉｎ时达到峰值；ＵＶＢ胁迫下，犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８表达量分别在６０ｍｉｎ和１２０ｍｉｎ时达峰值。桃蚜

犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因在不同发育阶段差异表达，且响应温度和ＵＶＢ的胁迫，推测两个基因参与桃蚜的生

长发育并在桃蚜响应环境胁迫中发挥了重要作用。
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犆犜犛犅３４８（犌犲狀犅犪狀犽犪犮犮．狀狅狊．犕犣９６２３５２犪狀犱犕犣９６２３５３）狑犲狉犲１０９６犫狆犪狀犱１１０１犫狆犻狀犾犲狀犵狋犺，狑犻狋犺犪狀狅狆犲狀
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狋犺犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀狅犳犆犜犛犅１６犇犪狀犱犆犜犛犅３４８犵犲狀犲狊，犪狀犱狋犺犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犻狀犮狉犲犪狊犻狀犵犳犻狉狊狋犪狀犱狋犺犲狀犱犲犮狉犲犪狊犲犱狑犻狋犺

犻狀犮狉犲犪狊犻狀犵犲狓狆狅狊狌狉犲狋犻犿犲．犝狀犱犲狉４℃，狋犺犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犾犲狏犲犾狊狅犳犆犜犛犅１６犇犪狀犱犆犜犛犅３４８狉犲犪犮犺犲犱狋犺犲狆犲犪犽犪犳狋犲狉９０
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犱犻犳犳犲狉犲狀狋狉犲狊狆狅狀狊犲狊狋狅狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲犪狀犱犝犞犅狊狋狉犲狊狊犲狊狊狌犵犵犲狊狋犲犱狋犺犪狋狋犺犲狋狑狅犵犲狀犲狊狑犲狉犲犻狀狏狅犾狏犲犱犻狀狋犺犲犵狉狅狑狋犺犪狀犱

犱犲狏犲犾狅狆犿犲狀狋狅犳犕．狆犲狉狊犻犮犪犲犻狀狉犲狊狆狅狀狊犲狋狅犲狀狏犻狉狅狀犿犲狀狋犪犾狊狋狉犲狊狊犲狊．

犓犲狔狑狅狉犱狊　犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲；　犮犪狋犺犲狆狊犻狀；　犵犲狀犲犮犾狅狀犻狀犵；　犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犪狀犪犾狔狊犻狊

　　组织蛋白酶（ｃａｔｈｅｐｓｉｎ，ＣＴＳ）是一类存在于溶

酶体中的胞内蛋白酶，以酶原形式在核糖体中合成，

并通过高尔基体糖基化和磷酸化后转运至溶酶体

内［１２］。根据活性中心的氨基酸残基可将组织蛋白

酶分为３大类：半胱氨酸蛋白酶（ＣＴＳＢ、ＣＴＳＦ、ＣＴ

ＳＨ、ＣＴＳＬ、ＣＴＳＫ、ＣＴＳＯ、ＣＴＳＳ、ＣＴＳＴ、ＣＴＳＶ、

ＣＴＳＸ和ＣＴＳＷ）、天冬氨酸蛋白酶（ＣＴＳＤ和ＶＥ）、

丝氨酸蛋白酶（ＣＴＳＡ和ＣＴＳＧ）
［３］。组织蛋白酶作

为一种多功能蛋白酶系，在昆虫的生长发育、细胞凋

亡、免疫和生物及非生物胁迫等过程中发挥作用［４］。

例如饥饿条件下，水稻二化螟犆犺犻犾狅狊狌狆狆狉犲狊狊犪犾犻狊

犆犜犛犗和犆犜犛犔基因表达量上调，表明两基因编码

的酶参与了肠道内蛋白质的消化［５］。家蚕犅狅犿犫狔狓

犿狅狉犻ＣＴＳＬ参与应对大肠杆菌、球孢白僵菌和蜡样

芽胞杆菌的应激反应，推测其在昆虫的先天免疫系

统中具有重要作用［６］。Ｓｏｎｇ等
［７］发现菜蛾盘绒茧

蜂犆狅狋犲狊犻犪狏犲狊狋犪犾犻狊寄生的小菜蛾犘犾狌狋犲犾犾犪狓狔犾狅狊狋犲犾

犾犪体内ＣＴＳＢ水平会显著升高，推测ＣＴＳＢ可能参

与免疫响应。

温度作为一种重要的非生物环境胁迫因子，会

对昆虫的生长发育、生物学特性和种群动态造成影

响［８１０］。极端温度（高温和低温）胁迫可能导致昆虫

的发育历期延长、寿命缩短和繁殖力降低［１１１３］。为

了减小由环境热或冷胁迫而造成的损伤，昆虫已经

进化出了多种保护策略来增加它们的耐受性，进而

适应多变的环境［１４］。高温诱导家蚕５龄幼虫ＣＴＳＢ

和 ＣＴＳＤ 的高表达，导致幼虫期缩短提前化

蛹［１５１６］。柑橘木虱犇犻犪狆犺狅狉犻狀犪犮犻狋狉犻成虫在高温

（４０℃）胁迫下犆犜犛犅的表达水平显著上调，表明其

积极参与柑橘木虱对高温胁迫的防御响应［１７］。

紫外线Ｂ（ＵＶＢ）（２８０～３２０ｎｍ）是到达地球的

最强光波，能够被大气中的臭氧层有效吸收，但仍约

有１０％穿透臭氧层并到达地球
［１８］。研究表明，

ＣＴＳＢ在ＵＶ诱导下作为一种促凋亡介质，从溶酶

体释放到细胞质基质，从而诱导细胞凋亡［１９］。ＵＶ

Ｂ辐射可导致昆虫体内活性氧（ＲＯＳ）的形成和积

累，从而对ＤＮＡ、蛋白质、碳水化合物和脂质等造成

破坏，并影响生长发育、生理生化和种群结构［２０２１］。

如ＵＶＢ辐射可提高白纹伊蚊犃犲犱犲狊犪犾犫狅狆犻犮狋狌狊和

淡色库蚊犆狌犾犲狓狆犻狆犻犲狀狊的代谢率，其存活率显著降

低［２２］。ＵＶ辐射诱导家蚕犆犜犛犔表达水平显著增

加，并使其胚胎细胞程序性死亡，表明犆犜犛犔参与了

胚胎细胞的程序性死亡［２３］。然而，目前关于ＣＴＳＢ

在桃蚜犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲（Ｓｕｌｚｅｒ）响应ＵＶ胁迫中的

作用尚未见报道。

桃蚜属半翅目Ｈｅｍｉｐｔｅｒａ蚜科Ａｐｈｉｄｉｄａｅ，是烟

区常见的害虫，其危害程度较大，世界各地均有分

布。桃蚜寄主范围广，除为害烟草外，还取食十字花

科、蔷薇科、豆科和茄科等４００多种植物，是典型的

多食性昆虫［２４］。近年来，随着大气臭氧层被破坏，

导致到达地面的紫外线辐射增强，以及全球气候变

暖等问题，对昆虫的生长发育带来影响。然而，

ＣＴＳＢ在抵御温度和ＵＶ胁迫中的作用尚不清楚。

本研究通过克隆桃蚜犆犜犛犅１６犇 和犆犜犛犅３４８基

因并分析它们的序列特征，采用ＲＴｑＰＣＲ技术检

测２个基因在不同发育阶段、高低温胁迫以及ＵＶ

Ｂ胁迫下的表达情况，探索犆犜犛犅基因在桃蚜生长

发育过程中的作用，为进一步揭示犆犜犛犅基因在昆

虫应对环境胁迫中的功能奠定基础。

·８３１·
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１　材料与方法

１．１　材料

供试虫源：试验所用桃蚜采集于贵阳市花溪区

（１０６．６８°Ｅ，２６．４３°Ｎ）周边烟田，在人工气候箱用烟苗

饲养，每７ｄ更换１次烟苗，保证寄主新鲜，室内温度

为（２５±１）℃，光周期Ｌ∥Ｄ＝１４ｈ∥１０ｈ（光期６：００－

２０：００；暗期：２０：００－６：００），相对湿度（７０±５）％。

试剂和仪器：ＥａｓｔｅｐＳｕｐｅｒＲＮＡ提取试剂盒，

上海普洛麦格生物产品有限公司；ＨｉＦｉＳｃｒｉｐｔｃＤ

ＮＡ第一链合成试剂盒，北京康为世纪生物科技有

限公司；ＳａｎＰｒｅｐ柱式ＤＮＡ胶回收试剂盒，生工生

物工程（上海）股份有限公司；２×犜犪狇ＰＣＲＳｔａｒＭｉｘ

预混液，北京康润诚业生物科技有限公司；ｐＭＤ１９

Ｔ载体、大肠杆菌犈狊犮犺犲狉犻犮犺犻犪犮狅犾犻ＤＨ５α感受态细

胞、ＴＢＧｒｅｅｎＰｒｅｍｉｘＤｉｍｅｒＥｒａｓｅｒ荧光试剂盒，宝

生物工程（大连）有限公司；其余试剂均为国产分

析纯。ＲＸＺ型智能人工气候箱，宁波江南仪器厂；

５８Ｂ０１型ＵＶＢ紫外灯（波长２８０～３２０ｎｍ，强度

３００μＷ／ｃｍ
２），南京华强电子有限公司；ＵＶＢ紫

外辐照计，北京师范大学光电仪器厂；ＮａｎｏＰｈｏｔｏｍ

ｅｔｅｒＴＭＰＣｌａｓｓ超微量紫外分光光度仪，美国赛默飞

世尔科技公司；Ｔ１００ＴｈｅｒｍａｌＣｙｃｌｅｒＰＣＲ 仪、

ＣＦＸ９６Ｔｏｕｃｈ荧光定量 ＰＣＲ仪、ＩｍａｇｉｎｇＳｙｓｔｅｍ

ＰｏｗｅｒＰａｃ系列电泳仪，美国ＢｉｏＲａｄ公司。ＨＺ

２１１１ＫＢ摇床，太仓市华利达实验设备有限公司。

１．２　方法

１．２．１　样品采集和胁迫试验

试验设置参照周吕等［２５］和 Ｙａｎｇ等
［２６］的研

究，并做了进一步优化。不同发育阶段材料：取桃

蚜１、２龄若虫８０头，３、４龄若虫６０头，无翅和有

翅成虫各３０头，３次生物学重复；４、３６℃和ＵＶＢ

胁迫试验材料：取桃蚜１日龄无翅成虫在培养箱中

以４℃和３６℃分别处理０（ＣＫ），３０，６０，９０，１２０ｍｉｎ

和１５０ｍｉｎ；取桃蚜１日龄无翅成虫暗适应２ｈ后，

以ＵＶＢ（２８０～３２０ｎｍ）紫外灯为光源进行辐射处

理０（ＣＫ），３０，６０，９０，１２０ｍｉｎ和１５０ｍｉｎ，辐射强度

为３００μＷ／ｃｍ
２，在ＵＶＢ辐射期间温湿度和正常饲

养条件相同。每处理３０头，３次生物学重复，所有

样品处理后立即装入１．５ｍＬＥＰ管，用液氮速冻后

保存于－８０℃冰箱备用。

１．２．２　桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因ｃＤＮＡ
序列克隆

　　使用Ｅａｓｔｅｐ ＳｕｐｅｒＴｏｔａｌＲＮＡＥｘｔｒａｃｔｉｏｎ

Ｋｉｔ提取桃蚜总 ＲＮＡ，使用 ＮａｎｏＰｈｏｔｏｍｅｔｅｒＴＭ

ＰＣｌａｓｓ分光光度仪检测其浓度，按照 ＨｉＦｉＳｃｒｉｐｔ

ｃＤＮＡ第一链合成试剂盒说明书完成ｃＤＮＡ第１链

的合成。通过对已知同源昆虫犆犜犛犅序列比对，在

保守区各设计１对引物ＣＴＳＢ１６ＤＦ／ＣＴＳＢ１６ＤＲ

和ＣＴＳＢ３４８Ｆ／ＣＴＳＢ３４８Ｒ（表１），以合成的ｃＤＮＡ

第１链为模板扩增桃蚜犆犜犛犅１６犇 和犆犜犛犅３４８

基因的中间片段。ＰＣＲ反应体系（２５μＬ）为：２×

犜犪狇ＰＣＲＳｔａｒＭｉｘ （Ｄｙｅ）１２．５μＬ，ｃＤＮＡ 模板

（２００ｎｇ／μＬ）１．５μＬ，正、反向引物（１０μｍｏｌ／Ｌ）各

１．５μＬ，ＤＥＰＣ水８μＬ。反应条件：９４℃３ｍｉｎ；

９４℃３０ｓ，５５℃３０ｓ，７２℃１ｍｉｎ，３５个循环；７２℃

５ｍｉｎ。用１％琼脂糖凝胶电泳检测ＰＣＲ产物，使用

ＳａｎＰｒｅｐ柱式ＰＣＲ产物纯化试剂盒回收目的片段，

连接到ｐＭＤ
ＴＭ１９Ｔ载体上并转化至感受态细胞

ＤＨ５α，于ＬＢ培养基３７℃条件下培养１２ｈ，挑取单

菌落做菌落ＰＣＲ鉴定后进行扩大培养，菌液送往生

工生物工程（上海）股份有限公司测序。

表１　本研究所用引物信息

犜犪犫犾犲１　犐狀犳狅狉犿犪狋犻狅狀狅犳狆狉犻犿犲狉狊狌狊犲犱犻狀狋犺犻狊狊狋狌犱狔

引物

Ｐｒｉｍｅｒｃｏｄｅ

引物序列（５′３′）

Ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅ

扩增片段长度／ｂｐ

Ｐｒｏｄｕｃｔｓｉｚｅ

退火温度／℃

Ａｎｎｅａｌｉｎｇｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

引物用途

Ｕｓａｇｅｏｆｐｒｉｍｅｒ

ＣＴＳＢ１６ＤＦ ＴＡＣＡＴＧＣＡＧＣＡＡＴＡＧＴＧＧＧＴ １０９６ ５５ ＰＣＲ扩增犆犜犛犅１６犇 和

犆犜犛犅３４８开放阅读框ＣＴＳＢ１６ＤＲ ＡＡＣＡＡＴＴＡＧＴＴＧＧＴＣＡＣＴＧＧＣ

ＣＴＳＢ３４８Ｆ ＴＡＴＴＴＴＡＧＴＣＣＴＣＡＧＴＣＧＣＡ １１０１ ５５

ＣＴＳＢ３４８Ｒ ＴＧＴＴＴＡＣＴＣＴＧＡＡＡＣＧＡＧＴＧ

ｑＣＴＳＢ１６ＤＦ ＧＣＴＧＴＣＡＴＡＣＡＴＧＴＧＧＣＴＴＣ １４７ ５５ ＲＴｑＰＣＲ检测目的基因

ｑＣＴＳＢ１６ＤＲ ＣＧＴＣＡＴＴＡＧＧＡＣＡＡＧＧＴＧＧＡ

ｑＣＴＳＢ３４８Ｆ ＴＴＴＧＣＣＣＴＣＧＴＧＧＧＣＴＴＡＴＴ ７３ ５６

ｑＣＴＳＢ３４８Ｒ ＡＣＡＡＣＧＧＡＴＣＣＡＧＡＴＣＧＡＣＧ

ｑＡｃｔｉｎＦ ＡＧＴＧＣＧＡＣＧＴＴＧＡＣＡＴＣＡＧＡ １１９ ５５ ＲＴｑＰＣＲ检测内参基因

ｑＡｃｔｉｎＲ ＧＣＴＴＧＧＡＧＣＴＡＡＧＧＣＡＧＴＧＡ
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１．２．３　桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因的序列

分析

　　应用在线网站ＮＣＢＩ（ｈｔｔｐｓ：∥ｂｌａｓｔ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．

ｎｉｈ．ｇｏｖ／Ｂｌａｓｔ．ｃｇｉ）中的ＢＬＡＳＴ程序对桃蚜犆犜犛犅

１６犇和犆犜犛犅３４８进行氨基酸序列分析，利用ＯＲＦ

Ｆｉｎｄｅｒ（ｈｔｔｐｓ：∥ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／ｏｒｆｆｉｎｄ

ｅｒ）查找其开放阅读框；使用ＥｘＰＡＳｙＰｒｏｔＰａｒａｍ

Ｔｏｏｌ（ｈｔｔｐｓ：∥ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔｐａｒａｍ／）和Ｅｘ

ＰＡＳｙＴｏｏｌｓ中的 ＮｅｔＮＧｌｙｃ预测蛋白质的理化性

质；使用 ＴＭＨＭＭＳｅｒｖｅｒ２．０（ｈｔｔｐｓ：∥ｓｅｒｖｉｃｅｓ．

ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ．ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅ．ｐｈｐ？ＴＭＨＭＭ２．０）预

测蛋白跨膜结构；应用ＳＭＡＲＴ（ｈｔｔｐ：∥ｓｍａｒｔ．ｅｍ

ｂｌｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ．ｄｅ／）进行保守结构域的预测；应用网

站（ｈｔｔｐ：∥ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＮｅｔＰｈｏｓ／）

分析磷酸化位点。系统发育树由 ＭＥＧＡ６．０软件

以邻接法（ｎｅｉｇｈｂｏｒｊｏｉｎｉｎｇ）构建，重复运行１０００

次，进化树的节点处数值表示置信度。

１．２．４　桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因的表达

分析

　　选用犃犮狋犻狀基因作为内参基因，引物见表１，桃

蚜各发育阶段和经４℃、３６℃和ＵＶＢ胁迫的无翅

成虫ＲＮＡ提取和ｃＤＮＡ合成同１．２．２，参照ＴＢ

ＧｒｅｅｎＰｒｅｍｉｘＤｉｍｅｒＥｒａｓｅｒ荧光试剂盒说明书进行

ＲＴｑＰＣＲ扩增。２０μＬＲＴｑＰＣＲ反应体系：ｃＤＮＡ

模板１μＬ，ＴＢＧｒｅｅｎＰｒｅｍｉｘＤｉｍｅｒＥｒａｓｅｒ１０μＬ，

上、下游引物（１０μｍｏｌ／Ｌ）各１μＬ，ＤＥＰＣ水７μＬ。

反应条件：９５℃３ｍｉｎ；９５℃３０ｓ，退火温度（表１）

３０ｓ，３９个循环；９５℃１０ｓ，６５℃５ｓ。

１．３　数据分析

采用 ２－ΔΔ犆狋 法
［２７］计 算 桃 蚜 犆犜犛犅１６犇 和

犆犜犛犅３４８基因相对表达量。应用ＳＰＳＳ１９．０软件

对数据进行单因素方差分析（Ｔｕｋｅｙ氏法），采用

Ｅｘｃｅｌ２０１０软件绘图。

２　结果与分析

２．１　桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因克隆与序列

分析

　　克隆桃蚜犆犜犛犅基因并命名为犆犜犛犅１６犇（Ｇｅｎ

Ｂａｎｋ登录号：ＭＺ９６２３５２）和犆犜犛犅３４８（ＧｅｎＢａｎｋ登录

号：ＭＺ９６２３５３），犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８长度分别为

１０９６ｂｐ和１１０１ｂｐ，开放阅读框（ＯＲＦ）为１０１７ｂｐ

和１０２３ｂｐ，编码３３８和３４０个氨基酸。蛋白相对

分子量为３８．１４ｋＤ和３７．５２ｋＤ，等电点（ｐＩ）为

５．４６和５．９９。计算得到不稳定性指数（Ⅱ）为

２７．３１和２５．７９，即蛋白质均稳定，预测亲水性的平

均值（ＧＲＡＶＹ）为－０．５３７和－０．２９８，表明蛋白质

均表现亲水性。两个蛋白质分别含有２个和１个

犖糖基化位点，均无跨膜结构域，ＳＭＡＲＴ分析发现

分别在８６－３３４和８９－３３８氨基酸处含有木瓜蛋白

酶家族半胱氨酸蛋白酶Ｐｅｐｔ＿Ｃ１保守结构域。

２．２　桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８系统进化分析

以软体动物长牡蛎犆狉犪狊狊狅狊狋狉犲犪犵犻犵犪狊ＣＴＳＢ为

外群，从ＮＣＢＩ数据库搜索鳞翅目、鞘翅目、双翅目

和半翅目昆虫的ＣＴＳＢ氨基酸序列，与推导的桃蚜

ＣＴＳＢ氨基酸序列采用邻接法构建系统发育树（图

１）。结果表明，昆虫纲鳞翅目、鞘翅目、双翅目和半

翅目昆虫ＣＴＳＢ各聚为一个分支，软体动物长牡蛎

聚为另一分支；从目以下的分类阶元来看，桃蚜

ＣＴＳＢ１６Ｄ与豌豆蚜犃犮狔狉狋犺狅狊犻狆犺狅狀狆犻狊狌犿、豆蚜

犃狆犺犻狊犮狉犪犮犮犻狏狅狉犪、玉米蚜犚犺狅狆犪犾狅狊犻狆犺狌犿犿犪犻犱犻狊

和棉蚜犃狆犺犻狊犵狅狊狊狔狆犻犻聚为一支；桃蚜ＣＴＳＢ３４８

与豌豆蚜、玉米蚜和棉蚜及烟粉虱犅犲犿犻狊犻犪狋犪犫犪犮犻

和褐飞虱犖犻犾犪狆犪狉狏犪狋犪犾狌犵犲狀狊聚为一支，说明同一

分支中的昆虫亲缘关系较近，并且发现桃蚜ＣＴＳＢ

１６Ｄ和ＣＴＳＢ３４８均与同属的豌豆蚜亲缘关系最近，

与其他目昆虫的同源性较低，分属不同支，表明ＣＴＳＢ

的聚类结果能较好地反映昆虫种间的亲缘关系。

２．３　桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因的表达分析

犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８在桃蚜整个生长发育

阶段均有表达（犘＜０．０５）（图２），其中犆犜犛犅１６犇

在１龄若虫中表达量最高，在２龄若虫期的表达量

最低；犆犜犛犅３４８在无翅成虫期的表达量最高，在２

龄、４龄若虫和有翅成虫中表达量较低。

４℃胁迫下，桃蚜犆犜犛犅１６犇 和犆犜犛犅３４８的

表达量均随时间呈先上升后下降的趋势（犘＜０．０５）

（图３），其中犆犜犛犅１６犇在６０、９０ｍｉｎ和１２０ｍｉｎ时

显著高于对照（０ｍｉｎ），在９０ｍｉｎ时达到峰值，为对

照的 １．５６ 倍；犆犜犛犅３４８ 的表达量在 ３０、９０、

１２０ｍｉｎ和１５０ｍｉｎ时显著高于对照，在９０ｍｉｎ达

到峰值，为对照的３．５２倍。

３６℃胁迫下，桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８表

达量均随时间延长呈先上升后下降的趋势（犘＜
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０．０５）（图４）。犆犜犛犅１６犇在３０ｍｉｎ和６０ｍｉｎ表达

量显著高于对照，在３０ｍｉｎ达到峰值，为对照的

１．９２倍。犆犜犛犅３４８在３０ｍｉｎ时达到峰值，为对照

的９．１１倍，此后犆犜犛犅３４８相对表达量开始下降，

至９０、１２０ｍｉｎ和１５０ｍｉｎ时稳定表达，且均显著高

于对照水平。

图１　基于邻接法构建的犆犜犛犅氨基酸序列系统发育树

犉犻犵．１　犘犺狔犾狅犵犲狀犲狋犻犮狋狉犲犲狅犳犆犜犛犅犮狅狀狊狋狉狌犮狋犲犱犫狔狀犲犻犵犺犫狅狉犼狅犻狀犻狀犵犿犲狋犺狅犱犫犪狊犲犱狅狀犪犿犻狀狅犪犮犻犱狊犲狇狌犲狀犮犲狊
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图２　桃蚜不同发育阶段犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８的相对表达水平

犉犻犵．２　犚犲犾犪狋犻狏犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犾犲狏犲犾狊狅犳犆犜犛犅１６犇犪狀犱犆犜犛犅３４８犪狋犱犻犳犳犲狉犲狀狋犱犲狏犲犾狅狆犿犲狀狋犪犾狊狋犪犵犲狊狅犳犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲

　

图３　４℃胁迫不同时长下桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８的相对表达量

犉犻犵．３　犚犲犾犪狋犻狏犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犾犲狏犲犾狊狅犳犆犜犛犅１６犇犪狀犱犆犜犛犅３４８犻狀犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲犲狓狆狅狊犲犱狋狅犾狅狑狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲（４℃）

犳狅狉犱犻犳犳犲狉犲狀狋犱狌狉犪狋犻狅狀狊

　

图４　３６℃胁迫不同时长下桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８的相对表达量

犉犻犵．４　犚犲犾犪狋犻狏犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犾犲狏犲犾狊狅犳犆犜犛犅１６犇犪狀犱犆犜犛犅３４８犻狀犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲犲狓狆狅狊犲犱狋狅犺犻犵犺狋犲犿狆犲狉犪狋狌狉犲（３６℃）

犳狅狉犱犻犳犳犲狉犲狀狋犱狌狉犪狋犻狅狀狊
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　　ＵＶＢ胁迫下，桃蚜犆犜犛犅１６犇 和犆犜犛犅

３４８表达量随时间延长呈先上升后下降的趋势

（犘 ＜０．０５）（图５），犆犜犛犅１６犇 表达量均显著

高于对照，在６０ｍｉｎ达到峰值，为对照的１５．１６

倍，此后的表达量随时间延长逐渐降低；犆犜犛犅

３４８相对表达量在６０、９０ｍｉｎ和１２０ｍｉｎ均显

著高于对照，在１２０ｍｉｎ达到峰值，为对照的

４．６６倍。

图５　犝犞犅胁迫不同时长下桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８的相对表达量

犉犻犵．５　犚犲犾犪狋犻狏犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犾犲狏犲犾狊狅犳犆犜犛犅１６犇犪狀犱犆犜犛犅３４８犻狀犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲犲狓狆狅狊犲犱狋狅犝犞犅犳狅狉犱犻犳犳犲狉犲狀狋犱狌狉犪狋犻狅狀狊

　

３　结论与讨论

组织蛋白酶是生物体内溶酶体中重要的水解酶

系，本研究克隆获得了桃蚜２个组织蛋白酶基因

犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８，序列长度分别为１０９６ｂｐ

和１１０１ｂｐ，ＯＲＦ为１０１７ｂｐ和１０２３ｂｐ，序列分析

表明，２个基因编码的氨基酸分别含有２个和１个

犖糖基化位点，无跨膜结构域，均具有组织蛋白酶

保守结构域Ｐｅｐｔ＿Ｃ１
［２］。系统发育分析结果表明，

桃蚜ＣＴＳＢ与半翅目蚜科昆虫的ＣＴＳＢ聚为一支，

说明它们在进化关系上同源关系更近，这与棉蚜的

研究结果一致［２８］。

组织蛋白酶参与昆虫的细胞凋亡，在其个体发

育和变态反应等生命活动中具有重要作用［２９］。本

研究发现，犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因在桃蚜不

同发育阶段均有表达，犆犜犛犅１６犇在１龄若虫中的

表达量最高，之后表现为下降趋势，发育到３龄若虫

时达到第２个峰值。犆犜犛犅３４８表达量在无翅成虫

期达到峰值。这与扶桑绵粉蚧犘犺犲狀犪犮狅犮犮狌狊狊狅

犾犲狀狅狆狊犻狊犆犜犛犅 基因在不同发育阶段表达模式不

同［３０］。可能犆犜犛犅基因在不同昆虫生长发育过程

中发挥的作用不同，如赤拟谷盗犜狉犻犫狅犾犻狌犿犮犪狊狋犪狀犲

狌犿犆犜犛犅在高龄幼虫中的表达量最高，柑橘木虱

犆犜犛犅在若虫和成虫中高表达
［３１３２］。棉铃虫犎犲犾犻

犮狅狏犲狉狆犪犪狉犿犻犵犲狉犪ＣＴＳＢ活性随着胚胎发育逐渐降

低，在蛹后期表达量升高，推测其参与棉铃虫组织分

化［３３］。这表明组织蛋白酶在不同物种发育阶段的

表达具有不同的规律，ＣＴＳＢ在昆虫发育过程中表

现出阶段特异性［４］。

昆虫属于变温动物，极端低温或高温都会影响

其生存和生长发育［３４３５］。组织蛋白酶作为一种多功

能水解酶系，在昆虫响应温度胁迫过程中发挥重要

作用［４］。例如柑橘木虱、长角血蜱犎犪犲犿犪狆犺狔狊犪犾犻狊

犾狅狀犵犻犮狅狉狀犻狊和家蚕在不同温度胁迫后，其体内的组

织蛋白酶表达显著上调，推测组织蛋白酶响应温度

的胁迫［１６１７，３６］。本研究发现，高低温胁迫下桃蚜

犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８基因的表达被显著诱导，

且表达量随时间延长整体呈先上升后下降的变化趋

势，４℃胁迫下，犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８表达量均

在９０ｍｉｎ时达到峰值；３６℃胁迫下，犆犜犛犅１６犇和

犆犜犛犅３４８表达量均在３０ｍｉｎ达到峰值。在棉蚜

犆犜犛犅基因响应不同温度胁迫时也得到了类似的结

果［３７］。我们推测短时间的极端温度刺激，能有效诱

导桃蚜２个犆犜犛犅基因的表达，激发体内的保护机

制，从而提高桃蚜对温度胁迫的耐受力。随着极端

温度胁迫时间的延长，犆犜犛犅基因表达量下降，这可

能与半胱氨酸蛋白酶对昆虫响应极端温度胁迫的保

护作用存在阈值有关，当超过保护阈值后会导致

犆犜犛犅的表达水平下降
［３８］。

ＵＶＢ是环境中影响生物的重要胁迫因子
［３９］。
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ＵＶＢ辐射会引起昆虫相关基因的差异表达，如氧

自由基（ＲＯＳ）、热激蛋白ＨＳＰ７０、细胞色素氧化酶

和蛋白酶基因等，从而响应ＵＶＢ胁迫
［４０４２］。本研

究发现，ＵＶＢ能够诱导犆犜犛犅１６犇 和犆犜犛犅３４８

的表达，推测ＣＴＳＢ参与桃蚜对ＵＶＢ胁迫的应激

反应。二斑叶螨犜犲狋狉犪狀狔犮犺狌狊狌狉狋犻犮犪犲在ＵＶＢ胁迫

下，体内犆犜犛犅基因的表达量也显著上调
［４３］。本研

究还发现ＵＶＢ胁迫下，犆犜犛犅１６犇 和犆犜犛犅３４８

相对表达量随时间呈先增高后降低的趋势，分别在

６０ｍｉｎ和１２０ｍｉｎ到达峰值，这可能与短时间的

ＵＶＢ胁迫对桃蚜细胞造成的损伤，能够通过其体

内犆犜犛犅的上调表达来修复有关；而随着ＵＶＢ胁

迫时间的延长，犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅３４８表达量均

显著下降，可能长时间的ＵＶＢ胁迫对机体造成的

损伤超出犆犜犛犅基因的阈值，导致表达量下降，这

与Ｙｏｏｎ等
［４４］的研究结果相符。

综上，本研究克隆了桃蚜犆犜犛犅１６犇和犆犜犛犅

３４８基因，发现低温、高温和ＵＶＢ胁迫会诱导桃蚜

成虫犆犜犛犅基因的表达，该结果初步阐明了犆犜犛犅

基因在桃蚜响应环境胁迫中具有重要的作用，为进

一步深入研究桃蚜ＣＴＳＢ功能及其在响应环境胁迫

中的作用机制等方面奠定了基础。
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犆犺犻犾狅狊狌狆狆狉犲狊狊犪犾犻狊［Ｊ］．Ｇｅｎｏｍｅ，２０１４，５７（２）：７９ ８８．

［６］　ＳＵＮＹｕｘｕａｎ，ＣＨＥＮＣｈｅｎ，ＸＵＷｅｎｊｉｅ，ｅｔａｌ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｏｆ

犅狅犿犫狔狓犿狅狉犻ｃａｔｈｅｐｓｉｎＬｌｉｋｅｉｎｉｎｎａｔｅｉｍｍｕｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅａｎｄ

ａｎｔｉｍｉｃｒｏｂｉａｌａｕｔｏｐｈａｇｙ［Ｊ／ＯＬ］．ＤｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌａｎｄＣｏｍｐａｒ

ａｔｉｖｅＩｍｍｕｎｏｌｏｇｙ，２０２１，１１６：１０３９２７．ＤＯＩ：１０．１０１６／

ｊ．ｄｃｉ．２０２０．１０３９２７．

［７］　ＳＯＮＧＫＨ，ＪＵＮＧＭＫ，ＥＵＭＪＨ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆｐａｒａｓｉｔｉｚｅｄ犘犾狌狋犲犾犾犪狓狔犾狅狊狋犲犾犾犪ｌａｒｖａｅｐｌａｓｍａ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＩｎｓｅｃｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００８，５４（８）：１２７１ １２８０．

［８］　ＰＡＩＭＲＭＭ，ＡＲＡＵＪＯＲＮ，ＬＥＩＳＭ，ｅｔａｌ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｅ

ｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｔｅｉｎｓ７０（ＨＳＰ７０／ＨＳＣ７０）ｏｎ犚犺狅犱

狀犻狌狊狆狉狅犾犻狓狌狊（Ｈｅｍｉｐｔｅｒａ，Ｒｅｄｕｖｉｉｄａｅ）ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓ

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｆｅｅｄｉｎｇａｎｄｓｔａｒｖａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＩｎｓｅｃｔＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ

ａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０１６，７７：１０ ２０．

［９］　ＳＡＲＫＡＲＮ，ＢＡＲＩＫＡ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｏｎｄｅｖｅｌｏｐ

ｍｅｎｔａｎｄｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆ犈狆犻犾犪犮犺狀犪犱狅犱犲犮犪狊狋犻犵犿犪 （Ｗｉｅｄ．）

（Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ：Ｃｏｃｃｉｎｅｌｌｉｄａｅ）［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＺｏｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｓｏｃｉｅｔｙ，２０１７，７０（２）：１５０ １５５．

［１０］ＡＢＲＣＡＭ，ＳＰＡＨＮＲ．Ｄｉｒｅｃｔａｎｄｉｎｄｉｒｅｃｔｅｆｆｅｃｔｓｏｆａｌｔｅｒｅｄ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｒｅｇｉｍｅｓａｎｄｐｈｅｎｏｌｏｇｉｃａｌｍｉｓｍａｔｃｈｅｓｏｎｉｎｓｅｃｔ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＩｎｓｅｃｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２１，４７：

６７ ７４．

［１１］ＲＷＯＭＵＳＨＡＮＡＩ，ＥＫＥＳＩＳ，ＯＧＯＬＣＫ，ｅｔａｌ．Ｍｅｃｈａ

ｎｉｓｍｓｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｎｇｔｏｔｈｅｃｏｍｐｅｔｉｔｉｖｅｓｕｃｃｅｓｓｏｆｔｈｅｉｎｖａｓｉｖｅ

ｆｒｕｉｔｆｌｙ犅犪犮狋狉狅犮犲狉犪犻狀狏犪犱犲狀狊ｏｖｅｒｔｈｅｉｎｄｉｇｅｎｏｕｓｍａｎｇｏｆｒｕｉｔ

ｆｌｙ，犆犲狉犪狋犻狋犻狊犮狅狊狔狉犪：ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄｒｅｓｏｕｒｃｅｐｒｅ

ｅｍｐｔｉｏｎ［Ｊ］．ＥｎｔｏｍｏｌｏｇｉａＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｉｓｅｔＡｐｐｌｉｃａｔａ，２００９，

１３３（１）：２７ ３７．

［１２］ＲＯＳＳＧＩＬＬＥＳＰＩＥＶ，ＰＩＣＫＥＲＭＤ，ＤＡＬＬＡＳＦＨ，ｅｔａｌ．

Ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｉｎｅｇｇｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｔｈｒｅｅａｑｕａｔｉｃｉｎ

ｓｅｃｔｓ犔犲狊狋犪犵犲犾犾犪狆犲狀犻犮犻犾犾犪狋犪（Ｅｐｈｅｍｅｒｏｐｔｅｒａ），犃狆犺犪狀犻犮犲狉犮犲犾犾犪

狊犮狌狋犪狋犪（Ｐｌｅｃｏｐｔｅｒａ），犆犺犻犿犪狉狉犪犪犿犫狌犾犪狀狊（Ｔｒｉｃｈｏｐｔｅｒａ）ｆｒｏｍ

ＳｏｕｔｈＡｆｒｉｃａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＴｈｅｒｍａｌＢｉｏｌｏｇｙ，２０１８，７１：１５８

１７０．

［１３］ＰＵＭＨＡＮＮ，ＴＩＡＮＭｉ，ＸＵＬｉｌｉ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｈｅａｔｓｔｒｅｓｓ

ａｎｄｅｘｐｏｓｕｒｅｄｕｒａｔｉｏｎｏｎｓｕｒｖｉｖａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｓｔａｇｅｓｏｆ犘狉狅狆狔犾犪犲犪犼犪狆狅狀犻犮犪，ａｄｏｍｉｎａｎｔａｐｈｉ

ｄｏｐｈａｇｏｕｓｌａｄｙｂｅｅｔｌｅｉｎＣｈｉｎａ ［Ｊ／ＯＬ］．ＣｒｏｐＰｒｏｔｅｃｔｉｏｎ，

２０２０，１３０：１０５０５４．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｃｒｏｐｒｏ．２０１９．１０５０５４．

［１４］陈兵，康乐．昆虫对环境温度胁迫的适应与种群分化［Ｊ］．自

然科学进展，２００５，１５（３）：１１ １７．

［１５］ＷＵＦｅｎｇｙａｏ，ＺＯＵＦｅｎｇｍｉｎｇ，ＪＩＡＪｕｎｑｉａｎｇ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｉｎｆｌｕ

ｅｎｃｅｏｆｃｈａｌｌｅｎｇｅｏｎｃａｔｈｅｐｓｉｎＢａｎｄＤｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓｉｎ

ｔｈｅｓｉｌｋｗｏｒｍ犅狅犿犫狔狓犿狅狉犻Ｌ．［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎ

ｄｕｓｔｒｉａｌＥｎｔｏｍｏｌｏｇｙ，２０１１，２３（１）：１２９ １３５．

［１６］ＫＩＭＢＹ，ＬＥＥＫＳ，ＳＯＨＮＭＲ，ｅｔａｌ．犅狅犿犫狔狓犿狅狉犻ｃａｔｈｅｐ

ｓｉｎＤｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｓｉｎｄｕｃｅｄｂｙｈｉｇｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅａｎｄＨ２Ｏ２ｅｘ

ｐｏｓｕｒｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｓｉａＰａｃｉｆｉｃＥｎｔｏｍｏｌｏｇｙ，２０１１，１４（３）：

２８５ ２８８．

［１７］ＳＨＵＢｅｎｓｈｕｉ，ＷＵＹｏｎｇｘｉａｎ，ＱＵＭｅｎｇｑｉｕ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａ

ｔｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃａｎａｌｙｓｅｓｒｅｖｅａｌｅｄｇｅｎｅｓａｎｄｐａｔｈｗａｙｓｒｅ

ｓｐｏｎｓｉｖｅｔｏｈｅａｔｓｔｒｅｓｓｉｎ犇犻犪狆犺狅狉犻狀犪犮犻狋狉犻 ［Ｊ／ＯＬ］．Ｇｅｎｅ，

２０２０，７２７：１４４２４６．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｇｅｎｅ．２０１９．１４４２４６．

［１８］ＲＮＧＥＲＴＭ，ＫＡＰＰＥＳＵＰ．Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｍｕｔａｔｉｏｎｆｏｒ

ｍａｔｉｏｎｗｉｔｈｌｏｎｇｗａｖｅｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔｌｉｇｈｔ（ＵＶＡ）［Ｊ］．Ｐｈｏｔｏｄｅｒ

ｍａｔｏｌｏｇｙＰｈｏｔｏｉｍｍｕｎｏｌｏｇｙａｎｄＰｈｏｔｏｍｅｄｉｃｉｎｅ，２００８，２４（１）：

·４４１·
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［１９］ＢＩＶＩＫＣＡ，ＬＡＲＳＳＯＮＰＫ，ＫＡＧＥＤＡＬＫＭ，ｅｔａｌ．ＵＶＡ／

Ｂｉｎｄｕｃｅｄａｐｏｐｔｏｓｉｓｉｎｈｕｍａｎｍｅｌａｎｏｃｙｔｅｓｉｎｖｏｌｖｅｓｔｒａｎｓｌｏｃａ

ｔｉｏｎｏｆｃａｔｈｅｐｓｉｎｓａｎｄＢｃｌ２ｆａｍｉｌｙｍｅｍｂｅｒｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎ

ｖｅｓｔｉｇａｔｉｖｅＤｅｒｍａｔｏｌｏｇｙ，２００６，１２６（５）：１１１９ １１２７．

［２０］ＭＥＮＧＪｉａｎｙｕ，ＺＨＡＮＧＣｈａｎｇｙｕ，ＺＨＵＦｅｎ，ｅｔａｌ．Ｕｌｔｒａｖｉｏ

ｌｅｔｌｉｇｈｔｉｎｄｕｃｅｄｏｘｉｄａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓ：ｅｆｆｅｃｔｓｏｎａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｒｅ

ｓｐｏｎｓｅｏｆ犎犲犾犻犮狅狏犲狉狆犪犪狉犿犻犵犲狉犪ａｄｕｌｔｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｓｅｃｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００９，５５（６）：５８８ ５９２．

［２１］ＡＬＩＡ，ＲＡＳＨＩＤＭＡ，ＨＵＡＮＧＱｉｕｙｉｎｇ，ｅｔａｌ．Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆ

ＵＶＡｒａｄｉａｔｉｏｎｏｎｏｘｉｄａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓａｎｄａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓｉｎ

犕狔狋犺犻犿狀犪狊犲狆犪狉犪狋犲 （Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ：Ｎｏｃｔｕｉｄａｅ）［Ｊ］．Ｅｎｖｉｒｏｎ

ｍｅｎｔａｌＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＰｏｌｌｕｔｉｏｎＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１７，２４（９）：８３９２

８３９８．

［２２］ＶＩＬＬＥＮＡＯＣ，ＭＯＭＥＮＢ，ＳＵＬＬＩＶＡＮＪ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ

ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔｒａｄｉａｔｉｏｎｏｎｍｅｔａｂｏｌｉｃｒａｔｅａｎｄｆｉｔｎｅｓｓｏｆ犃犲犱犲狊犪犾

犫狅狆犻犮狋狌狊ａｎｄ犆狌犾犲狓狆犻狆犻犲狀狊ｍｏｓｑｕｉｔｏｅｓ［Ｊ／ＯＬ］．ＰｅｅｒＪ，２０１８，

６：ｅ６１３３．ＤＯＩ：１０．７７１７／ｐｅｅｒｊ．６１３３．

［２３］ＹＡＮＧＨｕａｎ，ＺＨＡＮＧＲｅｎｚｅ，ＺＨＡＮＧＹｕｈａｏ，ｅｔａｌ．Ｃａ

ｔｈｅｐｓｉｎＬｉｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｏｆｆａｔｂｏｄｙａｎｄｐｒｏ

ｇｒａｍｍｅｄｃｅｌｌｄｅａｔｈｉｎ犅狅犿犫狔狓犿狅狉犻 ［Ｊ／ＯＬ］．Ｇｅｎｅ，２０２０，

７６０：１４４９９８．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｇｅｎｅ．２０２０．１４４９９８．

［２４］刘金燕，汤朝起，董勇浩，等．烟蚜对不同寄主植物间的选择

性分析［Ｊ］．烟草科技，２０１８，５１（７）：３６ ３９．

［２５］周吕，孟建玉，杨昌利，等．草地贪夜蛾热激蛋白基因犛犳犎

狊狆９０的克隆及在高低温和ＵＶＡ胁迫下的表达分析［Ｊ］．昆虫

学报，２０２０，６３（５）：５３３ ５４４．

［２６］ＹＡＮＧＣｈａｎｇｌｉ，ＭＥＮＧＪｉａｎｙｕ，ＺＨＯＵＬü，ｅｔａｌ．Ｉｎｄｕｃｅｄ

ｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｔｅｉｎ７０ｃｏｎｆｅｒｓｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＵＶＢ

ｓｔｒｅｓｓａｄａｐｔｅｄ犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲（Ｈｅｍｉｐｔｅｒａ）［Ｊ］．Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＭａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌｅｓ，２０２２，２２０：１１４６ １１５４．

［２７］ＬＩＶＡＫＫＪ，ＳＣＨＭＩＴＴＧＥＮＴＤ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｒｅｌａｔｉｖｅｇｅｎｅ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｄａｔａｕｓｉｎｇｒｅａｌｔｉｍｅｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅＰＣＲ ａｎｄｔｈｅ

２－ΔΔ犆狋ｍｅｔｈｏｄｓ［Ｊ］．Ｍｅｔｈｏｄｓ，２００１，２５（４）：４０２ ４０８．

［２８］刘伟娇，张肖丽，高雪珂，等．５个棉蚜组织蛋白酶Ｂ基因克
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