
收稿日期(Ｒｅｃｅｉｖｅｄ): ２０１６－１２－１１　 　 接受日期(Ａｃｃｅｐｔｅｄ): ２０１７－０１－２０
基金项目: 林业公益性行业科研专项(２０１２０４５０１)ꎻ 国家自然科学基金(３１５７２２７２ꎬ３１２７２３２３)ꎻ 中国科学院创新工程项目(ＫＳＣＸ２￣ＥＷ￣Ｊ￣
２)ꎻ 中国科学院前沿科学重点研究项目(ＱＹＺＤＢ￣ＳＳＷ￣ＳＭＣ０１４)ꎻ 国家高技术研究发展计划(“８６３”计划: ２０１４ＡＡ０２０５２９)
作者简介: 田浩楷ꎬ 男ꎬ 硕士研究生ꎮ 研究方向: 森林保护学ꎮ Ｅ￣ｍａｉｌ: ｔｉａｎｈａｏｋａｉ２０１３＠ １６３.ｃｏｍ
∗通信作者(Ａｕｔｈｏｒ ｆｏｒ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ): 张志伟ꎬ Ｅ￣ｍａｉｌ: ｎｍｇｚｈｉｗｅｉ＠ １６３.ｃｏｍꎻ 赵莉蔺ꎬ Ｅ￣ｍａｉｌ: ｚｈａｏｌｌ＠ ｉｏｚ.ａｃ.ｃｎ

ＤＯＩ: １０.３９６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.２０９５￣１７８７.２０１７.０２.００２

扩散型与繁殖型松材线虫数字基因表达谱对比分析
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摘要: 【目的】松材线虫作为林业重大外来入侵种ꎬ扩散型幼虫的形成对其传播扩散起着非常重要的作用ꎬ但扩散虫态的形

成与维持机制尚未阐明ꎮ 【方法】通过构建松材线虫数字基因表达谱(ＤＧＥ)ꎬ从滞育状态的维持、化学感受、代谢途径等方

面分析松材线虫不同虫态的基因表达差异ꎮ 【结果】参考松材线虫基因组数据ꎬ鉴定出 ２ 种扩散型幼虫(ＬⅢꎬＬⅣ)和繁殖型

幼虫(Ｌｎ)各有 １１１８４、８５３３ 和 １０７８１ 个基因ꎮ 相对于繁殖型虫态ꎬ大多数基因在 ＬⅣ中下调表达ꎬ该虫态中特异上调表达的

基因有化感受体基因、核受体基因以及一些代谢相关基因ꎮ 推测这可能与扩散型线虫滞育状态的维持相关ꎬ并在其生理功

能如化学感受和媒介 /寄主互作中发挥作用ꎮ ＧＯ 和 Ｐａｔｈｗａｙ 富集分析显示ꎬ多数代谢相关通路在 ＬⅣ中下调表达ꎬ而在 ＬⅢ

中的表达均活跃ꎮ 【结论】以上结果与 ＬⅣ处于不进食、总体代谢水平较低等生理状态的表型相一致ꎮ
关键词: 松材线虫ꎻ 扩散型虫态ꎻ 数字基因表达谱ꎻ 差异表达基因
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　 　 松材线虫 Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ (Ｓｔｅｉｎｅｒ ＆
Ｂｕｈｒｅｒꎬ１９３４) Ｎｉｃｋｌｅꎬ１９７０ 是世界公认的检疫性有

害生物ꎬ是松树萎蔫病( ｐｉｎｅ ｗｉｌｔ ｄｉｓｅａｓｅꎬＰＷＤ)的

主要致病因子(Ｍａｍｉｙａꎬ１９８３)ꎮ 该线虫在原产地北
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美并未造成大面积危害ꎬ但被引入亚洲和欧洲等国

家后大规模暴发ꎬ短时间内致大量松树死亡ꎬ并不

断扩散蔓延 (詹开瑞等ꎬ ２０１３ꎻ Ｗｉｎｇｆｉｅｌｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８２)ꎮ

松材线虫的生活史分为 ２ 个周期:繁殖周期

(ｐｒｏｐａｇａｔｉｖｅ ｐａｔｈｗａｙ) 和扩散周期 ( ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｐａｔｈ￣
ｗａｙ)(Ｉｓｈｉｂａｓｈｉ ＆ Ｋｏｎｄｏꎬ１９７７)ꎮ 每年夏季ꎬ松材线

虫在树体内经过卵、繁殖型 １ ~ ４ 龄幼虫( Ｌ１ －Ｌ４ꎬ
Ｌｎ)发育为成虫ꎮ 在环境不利的条件下ꎬ如低温、干
燥、种群密度过高等ꎬ松材线虫转变为扩散型Ⅲ龄

幼虫(ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｔｈｉｒｄ ｓｔａｇｅ ｌａｒｖａꎬ ＬⅢ)ꎻＬⅢ在媒介天

牛存在的情况下转变为扩散型Ⅳ龄幼虫(ｄｉｓｐｅｒｓａｌ
ｆｏｕｒｔｈ ｓｔａｇｅ ｌａｒｖａꎬ ＬⅣ)ꎮ ＬⅢ和 ＬⅣ均为滞育型虫态ꎬ
有很强的抗逆性ꎬ它们即使不进食也可以生存数月

(Ｍａｍｉｙａꎬ１９８３ꎻ Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ
滞育型虫态在线虫中普遍存在 (Ｈｕꎬ２００７)ꎮ

如模式线虫秀丽隐杆线虫 Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ
(Ｍａｕｐａｓ)ꎬ在环境适宜的条件下ꎬ由受精卵经过 Ｌ１

－Ｌ４ ４ 龄幼虫发育为成虫ꎻ而遇到食物缺乏、种群密

度增大、温度升高等不利环境条件时ꎬＣ. ｅｌｅｇａｎｓ 会
形成一种滞育型虫态 ｄａｕｅｒꎮ 相对于繁殖型幼虫ꎬ
ｄａｕｅｒ 不再进食且身体结构特化ꎬ可以抵御干燥、高
温或食物短缺等外界不良环境条件 ( Ｃａｓｓａｄａ ＆
Ｒｕｓｓｅｌｌꎬ１９７５ꎻ Ｇｏｌｄｅｎ ＆ Ｒｉｄｄｌｅꎬ１９８４ꎻ Ｒｉｄｄｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８１)ꎻ当外界环境恢复时ꎬｄａｕｅｒ 会转变为 Ｌ４ 进入

繁殖周期ꎮ 松材线虫与 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ 相比ꎬ特殊之处

在于其可以形成 ２ 种滞育虫态:ＬⅢ 相当于 Ｃ. ｅｌｅ￣
ｇａｎｓ 的 ｐｒｅ￣ｄａｕｅｒꎬＬⅣ相当于 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ 的 ｄａｕｅｒꎻ但
是ꎬＣ. ｅｌｅｇａｎｓ 的 ｐｒｅ￣ｄａｕｅｒ 不能长期存在ꎬ松材线虫

的 ＬⅢ却可以长期稳定存在ꎮ ＬⅣ除抗逆性强以外ꎬ
还拥有特化的功能ꎬ即可以准确识别与定位松墨天

牛 Ｍｏｎｏｃｈａｍｕｓ ａｌｔｅｒｎａｔｕｓ Ｈｏｐｅꎬ以便被其携带并传

播扩散ꎬＬⅢ则不能被携带(Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７ꎬ２０１３)ꎮ
代谢方面ꎬＬⅢ仍然可以进食ꎬ同时储存大量脂肪粒ꎻ
ＬⅣ不再进食ꎬ靠分解 ＬⅢ积累的脂类物质维持生命

活动或蜕皮转变为成虫ꎮ
在滞育虫态差异表达基因的挖掘方面ꎬＪｏｎｅｓ ｅｔ

ａｌ.(２００１)通过基因表达系列分析(ｓｅｒｉａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎬＳＡＧＥ)技术鉴定出 ３５８ 个 Ｃ. ｅｌｅ￣
ｇａｎｓ ｄａｕｅｒ 特异表达的转录本ꎬ其中ꎬ热激蛋白 ｈｓｐ￣
１２.６ 为高表达的转录本ꎮ Ｗａｎｇ ＆ Ｋｉｍ (２００３)利用

基因芯片技术发现了 ２４３０ 个在 ｄａｕｅｒ 虫态中差异

表达的基因ꎮ 松材线虫 ２ 种特有的扩散型虫态

(ＬⅢ和 ＬⅣ)的形成除了受环境因素的调控外ꎬ还与

其携带者产生的化学信号诱导有关( Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１４)ꎬ推测其在转型发育调控中与 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ 存在

差异ꎮ Ｋｉｋｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ. (２００７)通过对比松材线虫 Ｌｎ

和 ＬⅣ的 ＥＳＴ 谱发现了一些 ＬⅣ特有的 ＥＳＴꎻ但未涉

及 ＬⅢꎬ且基因分析主要侧重于致病性方面ꎮ Ｙａｎ ｅｔ
ａｌ.(２０１２) 对松材线虫与拟松材线虫 Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎ￣
ｃｈｕｓ ｍｕｃｒｏｎａｔｕｓ Ｍａｍｉｙａ ｅｔ Ｅｎｄａ 比较转录组的研究

也是集中在 ２ 种线虫的致病性与解毒相关基因的

对比分析方面ꎮ 目前ꎬ有关松材线虫特有的 ２ 种扩

散型虫态的形成与维持机制的研究甚少ꎮ 因此ꎬ本
研究运用数字基因表达谱分析技术ꎬ着重从滞育状

态的维持、化学感受、代谢途径等方面分析松材线

虫不同虫态的基因表达差异ꎬ为研究其扩散型虫态

的形成与维持机制提供分子基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 供试松材线虫来源与培养方法

供试松材线虫均来源于浙江省富阳市新登镇

马鞍山ꎮ 繁殖型线虫分离自采集的疫木ꎬ经过分离

鉴定后挑取目的虫态ꎬ使用常规 ＰＤＡ(ｐｏｔａｔｏ ｄｅｘ￣
ｔｒｏｓｅ ａｇａｒ)培养基(ＤｉｆｃｏꎬＢＤ)接种灰葡萄孢菌进行

进一步增殖培养ꎮ ＬⅢ分离自采集的疫木ꎬＬⅣ分离

自采集的松墨天牛成虫ꎮ
繁殖型线虫样本制备:将混合龄期繁殖型线虫置

于 ９０ ｍｍ 平板 ＰＤＡ 培养基上生长 １０ ｄꎬ用灭菌 ｄｄＨ２Ｏ
将线虫从培养基洗下ꎬ３０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１离心３ ｍｉｎꎬ收集上

清液ꎮ ＬⅢ样本制备:把疫木砍成 ３~５ ｃｍ 细木条ꎬ用
贝尔曼漏斗法(ｂａｅｒｍａｎｎ ｆｕｎｎｅｌ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ)分离线

虫(Ｂａｅｒｍａｎｎꎬ１９１７)ꎬ镜检ꎬ去除非 ＬⅢ线虫ꎮ ＬⅣ样

本制备:解剖初羽化天牛ꎬ置于 ３５ ｍｍ 培养皿中ꎬ加
入灭菌 ｄｄＨ２Ｏꎬ浸泡 ３０ ｍｉｎ 后ꎬ选取线虫量多的样

品进行贝尔曼漏斗分离ꎬ镜检ꎬ去除非 ＬⅣ线虫ꎮ 采

用蔗糖悬浮(ｓｕｃｒｏｓｅ ｆｌｏｔａｔｉｏｎ)离心方法去除真菌菌

丝和其他杂质ꎬ进一步纯化线虫(Ｆｒｅｃｋｍａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９７５)ꎬ离心ꎬ去除上清后将线虫用液氮速冻ꎬ２ ｈ 后

转入－８０ ℃冰箱保存待用ꎮ

１.２　 样本 ＲＮＡ 提取、建库及基因表达谱测序

ＲＮＡ 提取使用 ＲＮｅａｓｙ Ｍｉｃｒｏ Ｋｉｔ ( Ｑｉａｇｅｎꎬ德

国)试剂盒ꎮ ＲＮＡ 提取后ꎬ使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ＤＮ￣１０００
(ＮａｎｏＤｒｏｐ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓꎬ美国)检测样品质量ꎬ选取
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质量好的样本进行建库测序ꎮ 具体流程:先利用

Ｏｌｉｇｏ(ｄＴ)的磁珠(ｂｅａｄｓ)富集总 ＲＮＡ 中 ｍＲＮＡꎬ并
引导反转录合成双链 ｃＤＮＡꎬ采用 ４ 碱基识别酶

ＮｌａＩＩＩ 酶切双链 ｃＤＮＡꎬ链接 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ａｄａｐｔｏｒ１ꎬ利用

ＭｍｅＩ 酶切 ３′端 ＣＡＴＧ 下游 １７ ｂｐ 碱基ꎬ并在 ３′端链

接 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ａｄａｐｔｏｒ２ꎻ再加入 Ｐｒｉｍｅｒ ＧＸ１ 和 Ｐｒｉｍｅｒ
ＧＸ２ 进行 ＰＣＲ 扩增ꎻ样本扩增后ꎬ通过 ６％ ＴＢＥ
ＰＡＧＥ 胶回收 ９５ 碱基条带ꎬ纯化后通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 基

因表达测序法测序ꎮ

１.３　 差异表达基因的筛选

利用泊松分布的算法筛选 ２ 个文库间的差异

表达基因ꎬ对差异检验的 Ｐ￣ｖａｌｕｅ 做多重假设检验

校正ꎬ通过控制错误发现率 ( ｆａｌｓｅ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ ｒａｔｅꎬ
ＦＤＲ) 决定 Ｐ￣ｖａｌｕｅ 的域值ꎮ 根据基因的表达量

(ＴＰＭ 值)ꎬ计算该基因在不同样本间的差异表达

倍数( Ｆｏｌｄ)ꎮ 差异表达基因的筛选条件:ＦＤＲ≤
０.００１ꎬＬｏｇ２>１ꎮ ＦＤＲ 值越小ꎬ差异倍数越大ꎬ说明

表达水平差异越显著ꎮ 当 Ｌｏｇ２Ｆｏｌｄ≥１ 时ꎬ表示该

基因表达上调ꎻ当 Ｌｏｇ２Ｆｏｌｄ≤－１ 时ꎬ表示表达下调ꎻ
当∣Ｌｏｇ２Ｆｏｌｄ∣<１ 时ꎬ表示表达无差异(王海英等ꎬ
２０１６ꎻ 姚敏磊等ꎬ２０１６)ꎮ

１.４　 差异表达基因的 ＧＯ 功能和 ＫＥＧＧ 通路分析

差异表达基因的 ＧＯ (ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ)分析数据

来自 Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ 数据库(ｈｔｔｐ:∥ｗｗｗ. ｇｅｎｅｏｎｔｏｌｏ￣
ｇｙ.ｏｒｇ / )ꎮ 用在线软件 Ｖｅｅｎ (ｈｔｔｐ:∥ｂｉｏｉｎｆｏｇｐ.ｃｎｂ.
ｃｓｉｃ.ｅｓ / ｔｏｏｌｓ / ｖｅｎｎｙ / ｉｎｄｅｘ.ｈｔｍｌ)对差异表达基因进

行聚类分析ꎮ 用 ＫＥＧＧ 数据提供的代谢通路信息

进行 Ｐａｔｈｗａｙ 富集分析ꎬ当 Ｑｖａｌｕｅ≤０.０５ 时ꎬ表示差

异表达基因在该通路中显著富集ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 测序数据统计

经过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序ꎬ去除纯接头及含 Ｎ 序列和

拷贝数<２ 的标签后ꎬ得到高质量测序标签( ｃｌｅａｎ
ｔａｇｓ)ꎮ 各虫态 Ｃｌｅａｎ ｔａｇｓ 统计如表 １ 所示ꎮ

表 １　 线虫不同虫态 ｃｌｅａｎ ｔａｇ 数
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｌｅａｎ ｔａｇｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｒｖａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ｂ. ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ

虫态
Ｓｔａｇｅ

总计 Ｔｏｔａｌ

高质量标签数
Ｃｌｅａｎ ｔａｇｓ

比例 / ％
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

对应种数 Ｄｉｓｔｉｎｃｔ

高质量标签数
Ｃｌｅａｎ ｔａｇｓ

比例 / ％
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ

Ｌｎ ５０６０５６２ ９５.９８ ８３５３１ ４１.２７
ＬⅢ ４８０８９０８ ９３.２２ １１４０８９ ３４.７０
ＬⅣ ３４３６９７３ ９４.７２ ８４３２８ ３０.７０

　 　 测序饱和度曲线表明ꎬ当测序 ｔａｇ 数大于等于

２０×１００ Ｋ(２ Ｍ)时ꎬ基因数已经趋于饱合(图 １Ａ)ꎮ
ｃｌｅａｎ ｔａｇｓ 在 ３ 个样本中都大于 ３ Ｍꎬ表明表达谱测

序的数据量较为充足ꎮ 从检测出的基因数量看ꎬＬｎ

和 ＬⅢ接近ꎬ且都显著高于 ＬⅣ(约 １.５ 倍)ꎮ 这表明

Ｌｎ 和 ＬⅢ基因表达比 ＬⅣ活跃ꎬ因此有更多的转录本

(ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ)被检测到ꎮ
ｃｌｅａｎ ｔａｇｓ 拷贝数分布统计(图 １Ｂ)显示ꎬ拷贝

数大于 １００ 的高表达 ｔａｇｓ 在 ３ 个样本中占 ８０％左

右ꎬ数量上占绝对优势ꎻ而拷贝数小于 ５ 的低表达

ｔａｇｓ 种类非常丰富ꎬ达到 ６０％左右ꎮ 这说明少量种

类的丰度极高ꎬ 而大部分种类的表达水平很低ꎬ该
结果符合细胞中 ｍＲＮＡ 的显著特征ꎮ 因此ꎬ从整体

上评估数据是正常的ꎮ
基于参考基因数据库ꎬ产生参考基因总数

１５９７１ 个ꎬ其中ꎬ含有 ＣＡＴＧ 序列的 １４１４４ 个 (占

８８.５６％)ꎻ同时产生 ７０９１２ 个参考 ｔａｇ 序列ꎬ可以

ｍａｐ 到单个基因的 ｔａｇ 数为 ６９２７８ 个(占 ９７.７％)ꎮ
各虫态检测出的基因总数分别为 Ｌｎ １０７８１ 个、ＬⅢ

１１１８４ 个、ＬⅣ ８５３３ 个ꎬ其中各有 ８５３１(占 ７９.１％)、
８８４６(占 ７９.１％)、７０４９(占 ８２.６％)个基因被注释ꎮ
这是 ＥＳＴ 分析结果的 ２ 倍以上ꎬ且比 ＥＳＴ 有更准确

的基因表达量信息(Ｋｉｋｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎬ有助于不

同龄期线虫基因表达水平的比较ꎮ

２.２　 差异表达基因总体统计

相对于 ＬｎꎬＬⅢ有 １５８５ 个(占 １４.２％)基因上调

表达ꎬ１４４０ 个(占 １２. ９％) 基因下调表达ꎻ相对于

ＬｎꎬＬⅣ有 ５６８ 个(占 ６.７％)基因上调表达ꎬ３７２３ 个

(占 ４３.６％)基因下调表达ꎮ 这些数据显示ꎬＬⅢ 中

上、下调表达的基因数量较少且相当ꎬ而在 ＬⅣ中仅

少量基因的表达上调ꎬ约一半基因均下调表达ꎮ 相

对于 ＬｎꎬＬⅢ与 ＬⅣ上、下调表达一致的基因分别为

３０３ 和 １２６２ 个ꎻＬⅣ下调而 ＬⅢ上调的基因 １６１ 个ꎬ主
要包括热激蛋白基因(ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＨＳＰ)以及

一些细胞色素 Ｐ４５０ 基因(ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０ꎬＣＹＰ)ꎬ
可能与 ＬⅢ抗逆性强相关ꎻＬⅣ上调而 ＬⅢ下调的基因

５ 个(图 ２Ａ)ꎬ其中包括 ａｎｎｅｘｉｎ 基因ꎬ该基因在 Ｃ.
ｅｌｅｇａｎｓ 中与其咽部吞食作用有关 ( Ｒｏｇｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１)ꎬ而在ＬⅣ中可能与其不再进食的生理状态有

关ꎮ ＬⅣ相对于 ＬⅢꎬ下调基因居多(上调 ２９８ 个ꎬ下
调 ４１１５ 个)ꎮ 以上结果表明ꎬＬⅢ基因表达较为活跃ꎬ
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而绝大多数基因在 ＬⅣ中下调表达ꎬ可能由于 ＬⅣ不再

进食ꎬ仅依靠 ＬⅢ阶段积累的脂肪类物质提供营养ꎮ
ＧＯ 分析显示ꎬ相对于 ＬｎꎬＬⅢ与 ＬⅣ差异表达的基因集

中在生物过程和分子功能方面(图 ２Ｂ)ꎮ

Ａ:测序饱和度分析ꎻＢ:ｃｌｅａｎ ｔａｇ 拷贝数的分布ꎮ
Ａ: Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎꎻ Ｂ: Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃｌｅａｎ ｔａｇｓ.

图 １　 测序质量评估
Ｆｉｇ.１　 Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｑｕａｌｉｔｙ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ

Ａ:差异表达基因的韦恩图ꎻＢ:差异表达基因 ＧＯ 功能分类ꎮ
Ａ: Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓꎻ Ｂ: ＧＯ ｔｅｒｍｓ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ.

图 ２　 ＬⅢ和 ＬⅣ相对于 Ｌｎ 差异表达基因统计分析

Ｆｉｇ.２　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ＬⅢ ａｎｄ ＬⅣ ｖｓ Ｌｎ

２.３　 不同虫态的高表达转录本分析

高表达转录本 ( ａｂｕｎｄａｎｔｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｓ)是生物体在特定发育阶段内表达量较高的

基因ꎬ参与该阶段主要生理机能的维持ꎮ 在 ＬⅢ中ꎬ
ＨＳＰ、ＦＭＲＦａｍｉｄｅ 神经肽相关蛋白、精子主要蛋白

(ｍａｊｏｒ ｓｐｅｒｍ ｐｒｏｔｅｉｎ)、山梨醇脱氢酶(ｓｏｒｂｉｔｏｌ ｄｅｈｙ￣
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ｄｒｏｇｅｎａｓｅ)、层黏连蛋白受体(ｌａｍｉｎｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ)等为

表达量较高的转录本(表 ２)ꎮ
　 　 在 ＬⅣ中ꎬ高表达转录本主要包括 ＦＭＲＦａｍｉｄｅ
神经肽相关蛋白、肌球蛋白(ｍｙｏｓｉｎ)、脂肪酸延长

相关蛋白、胚胎发育晚期富集蛋白( ｌａｔｅ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎ￣

ｅｓｉｓ ａｂｕｎｄａｎｔ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ)以及一些功能未知的重

要假定蛋白( ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ) (表 ３)ꎮ 这些基

因的功能集中在发育调节、神经感受以及中间代谢

方面ꎬ推测可能与 ＬⅣ维持滞育状态、感受外界环境

和降低代谢率相关ꎮ

表 ２　 ＬⅢ表达量最高的 １５ 种转录本
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｏｓｔ ａｂｕｎｄａｎｔｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｉｎ ＬⅢ( ｔｏｐ １５)

基因编号 Ｇｅｎｅ ＩＤ　 基因注释 Ｇｅｎｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ　 　 　 　

ＣＡＳＢｘｙ００６６４２￣ＴＡ 热激蛋白 Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１５６３９￣ＴＡ 聚腺苷酸结合蛋白 １ Ｐｏｌｙａｄｅｎｙｌａｔｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ １ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ０１１１６０￣ＴＡ 热激蛋白－２１ Ｓｍａｌｌ ＨＳＰ２１￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１１５９０￣ＴＡ 精子主要蛋白 Ｍａｊｏｒ ｓｐｅｒｍ ｐｒｏｔｅｉｎ (ｍｓｐ￣７８) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１１２０４￣ＴＡ 翻译抑制肿瘤蛋白 Ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌｌｙ ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｔｕｍｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ０１１４５０￣ＴＡ ＦＭＲＦａｍｉｄｅ 神经肽相关蛋白 ＦＭＲＦａｍｉｄｅ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐｅｐｔｉｄｅ ＦＬＰ￣１６ [Ｔｅｌａｄｏｒｓａｇｉａ ｃｉｒｃｕｍｃｉｎｃｔａ]
ＣＡＳＢｘｙ００１８６９￣ＴＡ 假定蛋白 Ｆ５９Ｆ４.２ Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｆ５９Ｆ４.２ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００６７７０￣ＴＡ 热激蛋白－２１ Ｓｍａｌｌ ＨＳＰ２１￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１３６１２￣ＴＡ 层黏连蛋白受体 １ Ｌａｍｉｎｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ １ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ０１３４５７￣ＴＡ 假定蛋白 Ｆ５８Ｅ１０.３ Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｆ５８Ｅ１０.３ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００６７５５￣ＴＡ 山梨醇脱氢酶 Ｓｏｒｂｉｔｏｌ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ (ｓｏｄｈ￣１) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１４１３２￣ＴＡ 腺苷酸核糖基化作用因子 １ ＡＤＰ￣ｒｉｂｏｓｙｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ １ [Ｍａｒｓｕｐｅｎａｅｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００６１１９￣ＴＡ 核糖体蛋白 Ｓ１６ ４０Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ１６ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００５４８５￣ＴＡ 胚胎发育晚期富集蛋白 １ Ｌａｔｅ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｂｕｎｄａｎｔ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ １ [Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ ｐｌｉｃａｔｉｌｉｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０００７１９￣ＴＡ 假定蛋白 ＣＢＧ０６６６５ Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ＣＢＧ０６６６５ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]

表 ３　 ＬⅣ表达量最高的 １５ 种转录本
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍｏｓｔ ａｂｕｎｄａｎｔｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｉｎ ＬⅣ( ｔｏｐ １５)

基因编号 Ｇｅｎｅ ＩＤ　 　 基因注释 Ｇｅｎｅ ａｎｎｏａｔｉｏｎ　 　 　 　

ＣＡＳＢｘｙ００１８６９￣ＴＡ 假定蛋白 Ｆ５９Ｆ４.２ Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｆ５９Ｆ４.２ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００２４５９￣ＴＡ 假定蛋白 ＣＢＧ２１０５１ Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ＣＢＧ２１０５１ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ０００４０４￣ＴＡ 未注释到 Ｎｏｔ ａｎｎｏｔａｔｅｄ
ＣＡＳＢｘｙ０１４４６６￣ＴＡ 核糖体蛋白 Ｌ２７ａ ６０Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ２７ａ [Ｃａｌｉｇｕｓ ｃｌｅｍｅｎｓｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００４９７６￣ＴＡ 轻链肌球蛋白 Ｍｙｏｓｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｌｉｇｈｔ ｃｈａｉｎ １ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００７３４２￣ＴＡ 真核翻译延长因子 １Ａ Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ １Ａ [Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１１５５０￣ＴＡ 脂肪酸延长相关蛋白 ｅｌｏ￣６ Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ (ｅｌｏ￣６) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００１０４４￣ＴＡ 假定蛋白 ＣＢＧ０１８３２ Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ＣＢＧ０１８３２ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ００７２８２￣ＴＡ 核糖体蛋白 Ｌ２７ ６０Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ２７ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ０１１４５０￣ＴＡ ＦＭＲＦａｍｉｄｅ 神经肽相关蛋白 ＦＬＰ￣１６ ＦＭＲＦａｍｉｄｅ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐｅｐｔｉｄｅ ＦＬＰ￣１６ [Ｔｅｌａｄｏｒｓａｇｉａ ｃｉｒｃｕｍｃｉｎｃｔａ]
ＣＡＳＢｘｙ００５００５￣ＴＡ 假定蛋白 Ｈ０５Ｌ０３.３ Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｈ０５Ｌ０３.３ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００４２８８￣ＴＡ 核糖体蛋白 Ｌ３ ６０Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ３ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００８９３２￣ＴＡ ＵＢＡ / ＴＳ￣Ｎ 主要包含蛋白 ＵＢＡ / ＴＳ￣Ｎ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００４２８２￣ＴＡ 核糖体蛋白 Ｌ３６ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ３６ [Ａｎｃｙｌｏｓｔｏｍａ ｃａｎｉｎｕｍ]
ＣＡＳＢｘｙ００５４８５￣ＴＡ 胚胎发育晚期富集蛋白 Ｌａｔｅ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｂｕｎｄａｎｔ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ １ [Ｂｒａｃｈｉｏｎｕｓ ｐｌｉｃａｔｉｌｉｓ]

　 　 繁殖型线虫中ꎬ与 ＬⅢ类似ꎬ精子主要蛋白和山

梨醇脱氢酶等基因表达量也很高ꎮ 在线虫中ꎬ精子

主要蛋白主要参与细胞质骨架的装配以及细胞运

动相关功能ꎮ 与扩散型虫态不同的是ꎬ繁殖型线虫

中ꎬ核糖体蛋白、在糖酵解途径中的 ３－磷酸甘油醛

脱氢酶(ｇｌｙｃｅｒａｌｄｅｈｙｄｅ￣３￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ)ꎬ
以及细胞结构相关蛋白如副肌球蛋白 ( ｐａｒａｍｙｏ￣
ｓｉｎ)、胶原蛋白( ｃｏｌｌａｇｅｎ) 等表达量相对较高(表

４)ꎮ 这表明繁殖型线虫的细胞生长与分裂活动及

代谢水平高于扩散型虫态ꎮ 此外ꎬ在 ＬⅣ和 ＬⅢ中表

达量高的基因如胚胎发育晚期丰富蛋白和 ＦＭＲ￣
Ｆａｍｉｄｅ 神经肽等在 Ｌｎ 中的表达量均不高ꎬ表明此

类基因可能与扩散型虫态滞育状态的维持有关ꎮ
２.４　 扩散型线虫 ＬⅣ中特异上调表达的基因

相对于 ＬｎꎬＬⅣ特异上调表达的基因有 ２６０ 个(图
２Ａ)ꎮ 表 ５ 是去除未成功注释和注释到未知功能蛋

白或假定蛋白的基因ꎬ同时略去一些功能广泛的蛋

白激酶ꎬ按照表达量排序筛选出的前 ２５ 个基因ꎮ
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表 ４　 Ｌｎ 表达量最高的 １５ 种转录本
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｍｏｓｔ ａｂｕｎｄａｎｔｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｉｎ Ｌｎ( ｔｏｐ １５)

基因编号 Ｇｅｎｅ ＩＤ　 基因注释 Ｇｅｎｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ　 　

ＣＡＳＢｘｙ００６７５５￣ＴＡ 山梨醇脱氢酶(ｓｏｄｈ￣１) Ｓｏｒｂｉｔｏｌ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ (ｓｏｄｈ￣１) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１１５９０￣ＴＡ 精子主要蛋白(ｍｓｐ￣７８) Ｍａｊｏｒ ｓｐｅｒｍ ｐｒｏｔｅｉｎ (ｍｓｐ￣７８) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００３４０２￣ＴＡ 假定胶原蛋白 Ｐｕｔａｔｉｖｅ ｃｏｌｌａｇｅｎ [Ａｎｇｉｏｓｔｒｏｎｇｙｌｕｓ ｃａｎｔｏｎｅｎｓｉｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００５４００￣ＴＡ 未注释到 Ｎｏｔ ａｎｎｏｔａｔｅｄ
ＣＡＳＢｘｙ０１０５５５￣ＴＡ Ｒｏｌｌｅｒ 家族成员(ｒｏｌ￣６) Ｒｏｌｌｅｒ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ (ｒｏｌ￣６) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００６４３４￣ＴＡ 胶原蛋白家族成员(ｃｏｌ￣１７) Ｃｏｌｌａｇｅｎ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ (ｃｏｌ￣１７) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００６８０４￣ＴＡ 胶原蛋白家族成员(ｃｏｌ￣１２５) Ｃｏｌｌａｇｅｎ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ (ｃｏｌ￣１２５) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００６１１９￣ＴＡ ４０Ｓ 核糖体蛋白 Ｓ１６ ４０Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｓ１６ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００４２８８￣ＴＡ ６０Ｓ 核糖体蛋白 Ｌ３ ６０Ｓ ｒｉｂｏｓｏｍａｌ ｐｒｏｔｅｉｎ Ｌ３ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００６９４４￣ＴＡ 未注释到 Ｎｏｔ ａｎｎｏｔａｔｅｄ
ＣＡＳＢｘｙ０００９５２￣ＴＡ 未注释到 Ｎｏｔ ａｎｎｏｔａｔｅｄ
ＣＡＳＢｘｙ００７４２３￣ＴＡ 副肌球蛋白 Ｐａｒａｍｙｏｓｉｎ
ＣＡＳＢｘｙ０１４４６３￣ＴＡ ＣＢＲ￣ＲＬＡ￣１ 蛋白 Ｃ. ｂｒｉｇｇｓａｅ ＣＢＲ￣ＲＬＡ￣１ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ００２２９０￣ＴＡ ＣＢＲ￣ＲＬＡ￣１ 蛋白 Ｃ. ｂｒｉｇｇｓａｅ ＣＢＲ￣ＡＬＨ￣１ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ００３７７４￣ＴＡ ３－磷酸甘油醛脱氢酶 Ｇｌｙｃｅｒａｌｄｅｈｙｄｅ￣３￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ [Ａｓｃａｒｉｓ ｓｕｕｍ]

表 ５　 ＬⅣ特异上调表达的部分基因
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｉｎ ＬⅣ

基因编号 Ｇｅｎｅ ＩＤ　 Ｌｏｇ２ 比率
Ｌｏｇ２ ｒａｔｉｏ 基因注释 Ｇｅｎｅ ａｎｎｏｔｉｏｎ　 　 　 　

ＣＡＳＢｘｙ０１４５５１￣ＴＡ １２.４２ 化感受体 ＳＸ(ｓｒｓｘ￣２９) Ｓｅｒｐｅｎｔｉｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｃｌａｓｓ ＳＸ (ｓｒｓｘ￣２９) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１２４９０￣ＴＡ １１.０１ 谷胱甘肽－Ｓ－转移酶 Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ￣Ｓ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ￣３ [Ｎｅｃａｔｏｒ ａｍｅｒｉｃａｎｕｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００２２０８￣ＴＡ １０.９７ 羟基类脂脱氢酶 １７ ｂｅｔａ￣ｈｙｄｒｏｘｙｓｔｅｒｏｉｄ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ [Ｈｅｔｅｒｏｄｅｒａ ｇｌｙｃｉｎｅｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１３３００￣ＴＡ ９.１１ 化感受体 ＯＤＲ￣１０ ＯＤＲ￣１０ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｒｅｍａｎｅｉ]
ＣＡＳＢｘｙ０１５１０２￣ＴＡ ８.４５ 果胶裂解酶 Ｐｅｃｔａｔｅ ｌｙａｓｅ [Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１５１２６￣ＴＡ ８.１８ 化感受体 ＳＸ(ｓｒｓｘ￣３０) Ｓｅｒｐｅｎｔｉｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｃｌａｓｓ ＳＸ (ｓｒｓｘ￣３０) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１４４２９￣ＴＡ ８.０３ ＣＢＲ￣ＳＴＲ￣８９ 蛋白 ＣＢＲ￣ＳＴＲ￣８９ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ０１４２６９￣ＴＡ ７.４７ 羟基丁酸脱氢酶 ３￣ｈｙｄｒｏｘｙｂｕｔｙｒａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｔｙｐｅ ２ [Ｔｒｉｂｏｌｉｕｍ ｃａｓｔａｎｅｕｍ]
ＣＡＳＢｘｙ００５９１７￣ＴＡ ５.７５ 乙醛脱氢酶 Ａｌｄｅｈｙｄｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ (ａｌｈ￣１０) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００９９４４￣ＴＡ ４.６３ 化感受体蛋白(ｓｔｒ￣１９) Ｓｅｖｅｎ ＴＭ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ (ｓｔｒ￣１９) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１５８５８￣ＴＡ ４.６２ ＣＢＲ￣ＳＣＬ￣１ 蛋白 ＣＢＲ￣ＳＣＬ￣１ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ００４９２３￣ＴＡ ４.５５ 核受体蛋白 ＮＨＲ￣１０ ＣＢＲ￣ＮＨＲ￣１０ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ００１３２１￣ＴＡ ４.４０ 环核苷酸门控离子通道 Ｃｙｃｌｉｃ￣ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｇａｔｅｄ ｃａｔｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００７７０８￣ＴＡ ３.９８ ＣＢＲ￣ＧＥＳ￣１ 蛋白 ＣＢＲ￣ＧＥＳ￣１ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ０１４３５２￣ＴＡ ３.９８ 鸟苷酸环化酶(ｇｃｙ￣３６) Ｇｕａｎｙｌｙｌ ｃｙｃｌａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ (ｇｃｙ￣３６) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１５２０５￣ＴＡ ３.８４ 叶酸转运家族成员(ｆｏｌｔ￣１) Ｆｏｌａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ ( ｆｏｌｔ￣１) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１０６５９￣ＴＡ ３.８１ 钾离子通道 Ｔｗｉｋ 家族 Ｔｗｉｋ (ＫＣＮＫ￣ｌｉｋｅ) ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ｃｈａｎｎｅｌｓ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ０１４５４９￣ＴＡ ３.６１ 山梨醇脱氢酶家族(ｓｏｄｈ￣１) Ｓｏｒｂｉｔｏｌ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ (ｓｏｄｈ￣１) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ０１０８１２￣ＴＡ ３.５１ ＣＢＲ￣ＡＣＲ￣５ 蛋白 ＣＢＲ￣ＡＣＲ￣５ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ]
ＣＡＳＢｘｙ０１２９５３￣ＴＡ ３.４６ Ｄｅｓｔａｂｉｌａｓｅ 家族蛋白质 Ｄｅｓｔａｂｉｌａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ０１３３２１￣ＴＡ ３.２８ 化感受体(ｓｔｒ￣９３) Ｓｅｖｅｎ ＴＭ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒ (ｓｔｒ￣９３) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００５０７９￣ＴＡ ３.０９ 核受体蛋白(ｎｈｒ￣２４６) Ｎｕｃｌｅａｒ ｈｏｒｍｏｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ (ｎｈｒ￣２４６) [Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ]
ＣＡＳＢｘｙ００７１７４￣ＴＡ ２.９０ 磷脂酰肌醇蛋白激酶 Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ ３￣ ａｎｄ ４￣ｋｉｎａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００３７７０￣ＴＡ ２.８９ 二氢二醇聚合脱氢酶 Ｄｉｍｅｒｉｃ ｄｉｈｙｄｒｏｄｉｏｌ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ [Ａｅｄｅｓ ａｅｇｙｐｔｉ]
ＣＡＳＢｘｙ００５０９１￣ＴＡ ２.８５ 域包含蛋白质 ＤＮＡＪ ｄｏｍａｉｎ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ [Ｂｒｕｇｉａ ｍａｌａｙｉ]

　 　 数据显示ꎬ化感受体(ｓｅｒｐｅｎｔｉｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ)基因在

ＬⅣ中特异上调幅度较大ꎬ包括 ｓｒｓｘ￣２９、ｓｒｓｘ￣３０、ｓｔｒ￣１９、
ｓｔｒ￣８９、ｓｔｒ￣９３、ｏｄｒ￣１０ 共 ６ 个相关基因ꎬ表明此类基因

可能与 ＬⅣ虫态对外界化学信号更为敏感有关ꎮ 在

自然条件下ꎬＬⅣ通过有效识别媒介天牛释放的化学

信号而进入天牛体内ꎬ传播扩散至新的寄主松树后

选择合适的时间从天牛体内逸出ꎬ这些过程都需要

化感受体基因的参与ꎮ
上调幅度较大的还有核受体(ｎｕｃｌｅａｒ ｒｅｃｅｐｔｏｒ)

基因 ｎｈｒ￣１０ 和 ｎｈｒ￣２４６ꎮ 核受体基因一般直接调控
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下游效应基因的表达ꎬ以启动特定的代谢或发育通

路ꎮ 这些核受体可能调控 ＬⅣ特异的代谢或发育途

径ꎮ 一些代谢酶类也位列其中ꎬ如谷胱甘肽－Ｓ－转
移酶 ( ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ￣Ｓ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ)、羟基类脂脱氢酶

(１７ｂｅｔａ￣ｈｙｄｒｏｘｙｓｔｅｒｏｉｄ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ)、羟基丁酸脱

氢酶(３￣ｈｙｄｒｏｘｙｂｕｔｙｒａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｔｙｐｅ ２)、二氢

二醇聚合脱氢酶 ( ｄｉｍｅｒｉｃ ｄｉｈｙｄｒｏｄｉｏｌ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎ￣
ａｓｅ)、ＵＤＰ －葡萄糖醛酸转移酶(ＵＤＰ￣ｇｌｕｃｕｒｏｎｏｓｙｌ
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ)等ꎮ

２.５　 扩散型线虫代谢途径分析

通过 ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ 的富集分析ꎬ着重筛选了不

同虫态在三大代谢途径中的差异基因ꎬ这些差异基因

均为 Ｌｎ、ＬⅢ和 ＬⅣ表达谱中共同注释到的转录本ꎮ
糖酵解途径中ꎬ相对于 ＬｎꎬＬⅢ有 ２ 个基因上调

表达ꎬ４ 个基因下调表达ꎬ其余基因表达无显著差

异ꎮ 上调表达的基因有果糖—二磷酸醛缩酶( ｆｒｕｃ￣
ｔｏｓｅ￣ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｌｄｏｌａｓｅ)和乙醛脱氢酶( ａｌｄｅｈｙｄｅ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ)ꎬ下调表达的基因有葡萄糖激酶

(ｇｌｕｃｏｋｉｎａｓｅ)、３－磷酸甘油醛脱氢酶等ꎮ 而 ＬⅣ 在

该途径中大部分基因下调表达ꎮ 这可能是由于 ＬⅣ

线虫需要的能量较少ꎻ但 ＬⅢ糖酵解途径仍然保持

一定的活跃程度ꎬ维持着主要的能量输出(图 ３)ꎮ

Ａ:糖酵解途径中部分基因的表达差异ꎻＢ:差异基因在糖酵解途径中的分布ꎮ
Ａ: Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｇｅｎｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｇｌｙｃｏｌｙｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙꎻ Ｂ: Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｇｌｙｃｏｌｙｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ.

１:葡萄糖激酶 Ｇｌｕｃｏｋｉｎａｓｅꎻ ２:葡萄糖－６－磷酸异构酶 Ｇｌｕｃｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｉｓｏｍｅｒａｓｅꎻ ３:果糖－１ꎬ６－二磷酸酶 Ｆｒｕｃｔｏｓｅ￣１ꎬ６￣ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ａｌｄｏｌａｓｅ (ＦＢＡ)ꎻ ４:果糖—二磷酸醛缩酶 Ｆｒｕｃｔｏｓｅ￣ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｌｄｏｌａｓｅꎻ ５:３－磷酸甘油醛脱氢酶 Ｇｌｙｃｅｒａｌｄｅｈｙｄｅ ３￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ

６:磷酸甘油酸激酶 Ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｙｃｅｒａｔｅ ｋｉｎａｓｅꎻ ７:磷酸甘油变位酶 Ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｙｃｅｒａｔｅ ｍｕｔａｓｅꎻ ８:磷酸丙酮酸水合酶

Ｐｈｏｓｐｈｏｐｙｒｕｖａｔｅ ｈｙｄｒａｔａｓｅꎻ ９:丙酮酸激酶 Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｋｉｎａｓｅꎻ １０:乳酸脱氢酶连接酶 Ｌ￣ｌａｃｔａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ
１１:乙酰辅酶 Ａ 连接酶 Ａｃｅｔａｔｅ￣ＣｏＡ ｌｉｇａｓｅꎻ １２:醛脱氢酶 Ａｌｄｅｈｙｄｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ (ＮＡＤ＋)ꎮ

图 ３　 ＬⅢ、ＬⅣ相对于 Ｌｎ 糖酵解途径基因表达变化

Ｆｉｇ.３　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｇｌｙｃｏｌｙｔｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ＬⅢａｎｄ ＬⅣ ｖｓ Ｌｎ

　 　 从三羧酸循环(ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｙｃｌｅꎬＴＣＡ)来
看ꎬＬⅢ相对于 Ｌｎ 有 ３ 个基因上调表达ꎬ４ 个基因表

达量下调(图 ４)ꎮ 上、下调基因较少且数目相近ꎬ
呈平衡状态ꎬ且该通路的其他基因表达量无变化ꎬ
表明松材线虫 ＬⅢ有氧代谢仍比较旺盛ꎮ 而 ＬⅣ相

对于 Ｌｎ 共有 １１ 个基因的表达量改变ꎬ其中ꎬ只有

丙酮酸脱氢酶复合体 Ｅ１ 组分的部分 Ｔａｇ 表达量上

调ꎬ其余基因全部下调表达(图 ４)ꎮ 这表明 ＴＣＡ 循

环通路的基因在 ＬⅣ中的表达低于 Ｌｎ 和 ＬⅢꎮ ＴＣＡ

是线粒体中能量代谢的主要通路ꎬＬⅣ有氧代谢水平

降低ꎬ与其不进食、不活跃的生理状态相符ꎮ
　 　 脂肪酸代谢方面ꎬＬⅢ 相比繁殖型线虫较为活

跃ꎬ通路大多数基因上调表达ꎬ包括脂肪酰 ＣｏＡ 氧

化酶( ｆａｔｔｙ ａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｏｘｉｄａｓｅ)、脂肪酰 ＣｏＡ 脱氢酶

(ｆａｔｔｙ ａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ)、３－羟基脂肪酰 ＣｏＡ
脱氢酶(３￣ｈｙｄｒｏｘｙａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ)等ꎮ 而在

ＬⅣ中ꎬ仅脂肪酰 ＣｏＡ 氧化酶上调表达ꎬ其余大多数

基因都下调表达(图 ５)ꎮ
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Ａ:ＴＣＡ 循环中部分基因的表达差异ꎻＢ:差异基因在 ＴＣＡ 循环中的分布ꎮ
Ａ: Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｇｅｎｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ＴＣＡ ｃｙｃｌｅꎻ Ｂ: Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＴＣＡ ｃｙｃｌｅ.

１:磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 Ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｋｉｎａｓｅꎻ ２:丙酮酸脱氢酶复合体 Ｅ２ Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘ Ｅ２ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔꎻ
３:丙酮酸脱氢酶复合体 Ｅ１ Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘ Ｅ１ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔꎻ ４:二氢硫辛酰胺脱氢酶 Ｄｉｈｙｄｒｏｌｉｐｏａｍｉｄｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ

５:丙酮酸羧化酶 Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅꎻ ６:苹果酸脱氢酶 Ｍａｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ ７:柠檬酸合酶 Ｃｉｔｒａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎻ
８:顺乌头酸酶 Ａｃｏｎｉｔａｓｅꎻ ９:琥珀酸脱氢酶 Ｓｕｃｃｉｎａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ １０:异柠檬酸脱氢酶 Ｉｓｏｃｉｔｒａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ
１１:琥珀酰－ＣｏＡ 合成酶 Ｓｕｃｃｉｎｙｌ￣ＣｏＡ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅꎻ １２:α－酮戊二酸脱氢酶 α￣ｋｅｔｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎮ

图 ４　 ＬⅢ、ＬⅣ相对于 Ｌｎ ＴＣＡ 循环基因表达变化

Ｆｉｇ.４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＴＣＡ ｃｙｃｌｅ ｏｆ ＬⅢ ａｎｄ ＬⅣ ｖｓ Ｌｎ

Ａ:脂肪酸代谢中部分基因的表达差异ꎻＢ:差异基因在脂肪酸代谢通路中的分布ꎮ
Ａ: Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｇｅｎｅｓ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎻ Ｂ: Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ.
１:长链脂肪酸－ＣｏＡ 连接酶 Ｌｏｎｇ ｃｈａｉｎ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ￣ＣｏＡ ｌｉｇａｓｅꎻ ２:脂肪酰 ＣｏＡ 氧化酶 Ｆａｔｔｙａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｏｘｉｄａｓｅꎻ ３:脂肪酰 ＣｏＡ 脱氢酶 Ｆａｔｔｙ

ａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ ４:琥珀酸脱氢酶 Ｓｕｃｃｉｎａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ ５:不饱和脂肪酰 ＣｏＡ 水合酶 Ｕｎｓａｔｕｒａｔｅｄ ａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｈｙｄｒａｔａｓｅꎻ
６:３－羟基脂肪酰 ＣｏＡ 脱氢酶 ３￣ｈｙｄｒｏｘｙａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎻ ７:３－酮基脂肪酰硫解酶 ３￣ｋｅｔｏａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｔｈｉｏｌａｓｅꎻ

８:十二氯烷烃辅酶 Ａ 异构酶 Ｄｏｄｅｃｅｎｏｙｌ￣ＣｏＡ ｉｓｏｍｅｒａｓｅꎻ ９:乙酰辅酶 Ａ 酰基转移酶

Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ Ｃ￣ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎻ １０:乙醇脱氢酶 Ａｌｃｏｈｏｌ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎮ
图 ５　 ＬⅢ、ＬⅣ相对于 Ｌｎ 脂肪酸代谢基因表达变化

Ｆｉｇ.５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ＬⅢ ａｎｄ ＬⅣ ｖｓ Ｌｎ

３　 讨论与结论
本研究表明ꎬ相对于 Ｌｎ 而言ꎬＬⅢ基因表达仍较

为活跃ꎬ而 ＬⅣ大多数基因下调表达ꎮ ＬⅣ上调表达

的基因主要集中于维持滞育状态、提高对不良环境

的耐受力和感受外界信号方面ꎮ 从基因表达模式

看ꎬＬⅣ更接近于 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ 的 ｄａｕｅｒ 虫态ꎬ而 ＬⅢ更

接近一个正在转变的状态ꎬ对应于 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ 中 Ｌ１

转变为 ｄａｕｅｒ 的过程 ( Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１ꎻ Ｗａｎｇ ＆
Ｋｉｍꎬ２００３)ꎮ

不同于繁殖型线虫中细胞生长与分裂相关转

录本的高表达ꎬ扩散型线虫共有的高表达转录本以
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及上调表达的基因则集中体现在滞育状态的维持

及对不良环境耐受力的提高等方面ꎮ 在 ＬⅢ和 ＬⅣ

表达谱的高表达转录本中均检测到了 ＦＭＲＦａｍｉｄｅ
神经肽相关蛋白ꎻ在 ＬⅢ高表达转录本中检测到山

梨醇脱氢酶ꎻ而山梨醇脱氢酶、谷胱甘肽 Ｓ－转移酶

等在 ＬⅣ中特异上调表达ꎮ 此结果与 Ｋｉｋｕｃｈｉ ｅｔ ａｌ.
(２００７)通过 ＥＳＴ 研究发现的扩散型线虫特异的高

表达转录本基本一致ꎮ 其中ꎬ松材线虫中的 ＦＭＲ￣
Ｆａｍｉｄｅ 神经肽相关蛋白基因与 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ 中的 ｆｌｐ￣
１６ 基因同源ꎬ ｆｌｐ￣１６ 基因在 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ 中参与抑制

咽部肌肉动作电位的传导(Ｒｏｇｅｒｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１)ꎮ 此

基因在松材线虫 ＬⅣ中大量表达ꎬ可能与其咽部活

动的抑制有关ꎬ这与 ＬⅣ不再进食和咽部食道球不

活动的表型相符ꎮ 谷胱甘肽 Ｓ－转移酶在 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ
ｄａｕｅｒ 虫态中也上调表达ꎬ它与内源或外源有毒代

谢物质的排出有关 ( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ ＭｃＥｌｗｅｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００４)ꎮ 另外ꎬ细胞色素 Ｐ４５０、短链化合物脱氢

酶 /还原酶、ＵＤＰ－葡萄糖醛酸基转移酶等基因在 Ｃ.
ｅｌｅｇａｎｓ 中也具有类似的 作 用 ( ＭｃＥｌｗｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)ꎬ这些基因在松材线虫 ＬⅣ中同样上调表达ꎬ
说明此类基因在 ＬⅣ生理状态的维持中可能起重要

作用ꎮ 综上所述ꎬ松材线虫扩散型虫态的高表达基

因与 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ ｄａｕｅｒ 虫态具有相似之处ꎬ进一步体

现了线虫滞育虫态的普遍性与一致性ꎮ
在松材线虫 ＬⅣ特异上调表达的基因中ꎬ上调

表达最显著的是一些化感受体基因ꎬ这些化感受体

都属于 Ｇ 蛋白偶联受体(Ｇ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｃｏｕｐｌｅｄ ｒｅｃｅｐ￣
ｔｏｒꎬＧＰＣＲ)家族ꎻ而在 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ ｄａｕｅｒ 虫态显著上

调的基因中未见这些感受体 ( Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１ꎻ
Ｗａｎｇ ＆ Ｋｉｍꎬ２００３)ꎮ 这表明作为植物寄生线虫ꎬ松
材线虫 ＬⅣ与自由生活的 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ ｄａｕｅｒ 虫态在化

学感受方面存在差异ꎮ Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.(２００９)研究表明ꎬ
２ 个多次跨膜 Ｇ 蛋白偶联受体(ｓｒｂｃ￣６４ 和 ｓｒｂｃ￣６６)
相应的突变体在 ｄａｕｅｒ 诱导信息素存在的条件下不

能形成滞育虫态ꎬ从而证明该受体参与 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ
对 ｄａｕｅｒ 信息素(Ｃ６、Ｃ７、Ｃ９)的响应ꎮ 这表明化感

受体参与了线虫的转型发育ꎮ 此外ꎬ化感受体的表

达具有时间与空间差异性(Ｂａｒｇｍａｎｎꎬ２００６ꎻ Ｃｈｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５ꎻ Ｔｈｏｍａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５ꎬ２００８)ꎮ 上调显著

的 ６ 个化感受体基因中ꎬ２ 个属于 ｓｒｓｘ 家族( ｓｒｓｘ￣
２９、ｓｒｓｘ￣３０)ꎬ３ 个属于 ｓｔｒ 家族 ( ｓｔｒ￣１９、 ｓｔｒ￣８９、 ｓｔｒ￣
９３)ꎬ１ 个属于 ｏｄｒ 家族(ｏｄｒ￣１０)ꎮ 这些基因中除了

ｏｄｒ￣１０ 被证明在 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ 中感受双乙酰(Ｓｅｎｇｕｐｔａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９６)外ꎬ其他基因的具体功能尚不清楚ꎮ 在

松材线虫中这些基因可能与 ＬⅣ对外界化学信号的

感受相关ꎮ 本研究的前期工作证实了松材线虫 ＬⅢ

向天牛蛹室的聚集、ＬⅢ到 ＬⅣ的转变以及 ＬⅣ识别与

定位初羽化的媒介天牛并向其气管系统迁移等过

程都受到化学信号的介导 ( Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎬ
２０１４)ꎮ 当松材线虫被天牛携带转移至新的寄主

后ꎬ需要在适当的时机逸出天牛体内ꎬ此过程可能

也需要感受特定的化学信号ꎮ 有研究显示ꎬ健康松

树产生的 β－香叶烯(β￣ｍｙｒｃｅｎｅ)可以促进线虫逸

出天牛体内(Ｅｎｄａ ＆ Ｉｋｅｄａꎬ１９８３ꎻ Ｉｓｈｉｋａｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９８６ꎻ Ｓｔａｍｐｓ ＆ Ｌｉｎｉｔꎬ１９９８)ꎮ Ｂｕｒｎｅｌｌ ＆ Ｏ′Ｈａｌｌｏｒａｎ
(２００４)研究表明ꎬ昆虫寄生性线虫 Ｈｅｔｅｒｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ
ｂａｃｔｅｒｉｏｐｈｏｒａ 的化学感受谱在其扩散型虫态形成过

程中会产生适应性的变化ꎬ体现在对细菌代谢物敏

感性的降低和对长链醇及昆虫特异挥发物敏感性

的增加ꎮ 总之ꎬ线虫需要特定的化感受体去感受这

些化学信号ꎮ 因此推测ꎬ松材线虫 ＬⅣ中特异上调

表达的化感受体ꎬ对其准确地进出媒介天牛并进一

步传播扩散起重要作用ꎻ但具体的感应机制有待深

入研究ꎮ
代谢相关基因分析表明ꎬ松材线虫 ＬⅣ的总体

代谢水平低于 Ｌｎꎬ与 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ ｄａｕｅｒ 虫态总体代谢

率的降低相符(Ｈｏｕｔｈｏｏｆｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２ꎻ Ｏ′Ｒｉｏｒｄａｎ ＆
Ｂｕｒｎｅｌｌꎬ１９８９ꎻ Ｖａｎｆｌｅｔｅｒｅｎ ＆ Ｄｅ Ｖｒｅｅｓｅꎬ１９９６)ꎮ 这

是由糖酵解、氧化磷酸化、ＴＣＡ 循环、糖异生等代谢

途径中的酶活性下降所致(Ｏ′Ｒｉｏｒｄａｎ ＆ Ｂｕｒｎｅｌｌꎬ
１９８９)ꎮ 芯片和 ＳＡＧＥ 研究发现ꎬ甘油三酯在 Ｃ. ｅｌｅ￣
ｇａｎｓ ｄａｕｅｒ 虫态中被转变为糖(Ｈｏｌｔ ＆ Ｒｉｄｄｌｅꎬ２００３ꎻ
Ｊｏｎｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ ＭｃＥｌｗｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｗａｎｇ ＆
Ｋｉｍꎬ２００３)ꎬ表明该虫态可以利用脂类物质为自身

提供能量ꎮ 但是ꎬ在松材线虫表达谱中ꎬ相对于繁

殖型虫态ꎬ扩散型 ＬⅣ在三大代谢通路中的大部分

基因下调表达ꎬ只有个别基因上调表达ꎬ推测松材

线虫 ＬⅣ的基础代谢低于 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ ｄａｕｅｒ 虫态ꎬ两
者的代谢与维持机制有所差异ꎬ具体的差别有待深

入研究ꎮ 另外ꎬ松材线虫 ＬⅢ和 ＬⅣ中山梨醇脱氢酶

基因的表达量均上调ꎬ与该基因在 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ ｄａｕｅｒ
虫态中的表达相一致ꎮ 该酶在果糖到山梨醇的可

逆氧化还原反应过程中起催化作用(Ｈｏｌｔ ＆ Ｒｉｄｄｌｅꎬ
２００３)ꎬ可能参与无氧状态下的乙醇发酵( ｅｔｈａｎｏｌ
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ｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎ ) 过 程 ( Ｈｕꎬ ２００７ꎻ ＭｃＥｌｗｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００６)ꎮ 推测此基因在松材线虫中具有类似作用ꎬ
可能是为适应不良的环境条件而启动的特殊代谢

方式ꎮ ＬⅢ在脂肪酸 β－氧化 /脂肪酸合成代谢途径

中相关基因显著上调表达ꎬ说明此发育阶段在大量

积累脂质ꎬ为转变为 ＬⅣ做准备ꎮ
总之ꎬ在生理状态的维持、对不良环境的耐受

以及基础代谢率降低等方面ꎬ松材线虫扩散型虫态

的基因表达模式与模式线虫 Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ ｄａｕｅｒ 虫态

类似ꎻ但是ꎬ作为植物寄生线虫ꎬ松材线虫在传播扩

散过程中又有媒介昆虫的参与ꎬ使其基因表达模式

变得更加复杂和特殊ꎮ
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ｏｌｉｓｍ ｉｎ ｔｈｅ ｄａｕｅｒ ｌａｒｖａ ｏｆ ｔｈｅ ｎｅｍａｔｏｄｅ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅ￣
ｇａｎｓ: １. ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓꎬ ｇｌｕｃｏｎｅｏｇｅｎｅｓｉｓꎬ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ￣ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌ￣
ａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ￣ａｃｉｄ ｃｙｃｌｅ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ Ｂｉｏ￣
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ Ｂ — Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ＆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ９２(２): ２３３－２３８.

ＲＩＤＤＬＥ Ｄ Ｌꎬ ＳＷＡＮＳＯＮ Ｍ Ｍꎬ ＡＬＢＥＲＴ Ｐ Ｓꎬ １９８１. Ｉｎｔｅｒａｃ￣
ｔｉｎｇ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｄａｕｅｒ ｌａｒｖａ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ. Ｎａｔｕｒｅꎬ ２９０:
６６８－６７１.

ＲＯＧＥＲＳ Ｃ Ｍꎬ ＦＲＡＮＫＳ Ｃ Ｊꎬ ＷＡＬＫＥＲ Ｒ Ｊꎬ ＢＵＲＫＥ Ｊ Ｆꎬ
ＨＯＬＤＥＮ￣ＤＹＥ Ｌꎬ ２００１. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｈａｒｙｎｘ ｏｆ Ｃａｅ￣
ｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ ｂｙ ５￣ＨＴꎬ ｏｃｔｏｐａｍｉｎｅꎬ ａｎｄ ＦＭＲＦａｍｉｄｅ￣ｌｉｋｅ
ｎｅｕｒｏｐｅｐｔｉｄｅｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｅｕｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ４９(３): ２３５－２４４.

ＳＥＮＧＵＰＴＡ Ｐꎬ ＣＨＯＵ Ｊ Ｈꎬ ＢＡＲＧＭＡＮＮ Ｃ Ｉꎬ １９９６. ｏｄｒ￣１０
ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｓｅｖｅｎ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｏｍａｉｎ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｒｅ￣
ｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｏｄｏｒａｎｔ ｄｉａｃｅｔｙｌ. Ｃｅｌｌꎬ ８４(６):
８９９－９０９.

ＳＴＡＭＰＳ Ｗꎬ ＬＩＮＩＴ Ｍꎬ １９９８. Ｃｈｅｍｏｔａｃｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｒｏｐａｇａｔｉｖｅ
ａｎｄ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｆｏｒｍｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｉｎｅｗｏｏｄ ｎｅｍａｔｏｄｅ Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ
ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ ｔｏ ｂｅｅｔｌｅ ａｎｄ ｐｉｎｅ ｄｅｒｉｖｅｄ ｃｏｍｐｏｕｎｄｓ. Ｆｕｎｄａｍｅｎｔａｌ
ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｎｅｍａｔｏｌｏｇｙꎬ ２１(３): ２４３－２５０.

ＴＨＯＭＡＳ Ｊ Ｈꎬ ＫＥＬＬＥＹ Ｊ Ｌꎬ ＲＯＢＥＲＴＳＯＮ Ｈ Ｍꎬ ＬＹ Ｋꎬ
ＳＷＡＮＳＯＮ Ｗ Ｊꎬ ２００５. Ａｄａｐｔｉｖｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ＳＲＺ
ｃｈｅｍｏｒｅｃｅｐｔｏｒ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｏｆ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ ａｎｄ Ｃａｅ￣
ｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｂｒｉｇｇｓａｅ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ １０２(１２): ４４７６－

４４８１.
ＴＨＯＭＡＳ Ｊ Ｈꎬ ＲＯＢＥＲＴＳＯＮ Ｈ Ｍꎬ ２００８. Ｔｈｅ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ

ｃｈｅｍｏｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ. ＢＭＣ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ６(１): ４２.
ＶＡＮＦＬＥＴＥＲＥＮ Ｊ Ｒꎬ ＤＥ ＶＲＥＥＳＥ Ａꎬ １９９６. Ｒａｔｅ ｏｆ ａｅｒｏｂｉｃ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｎ ｔｈｅ
ｎｅｍａｔｏｄｅ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｚｏｏｌｏｇｙꎬ ２７４(２): ９３－１００.

ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＫＩＭ Ｓ Ｋꎬ ２００３. Ｇｌｏｂａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄａｕｅｒ ｇｅｎｅ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ｃａｅｎｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｅｌｅｇａｎｓ. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ １３０(８):
１６２１－１６３４.

ＷＩＮＧＦＩＥＬＤ Ｍ Ｊꎬ ＢＬＡＮＣＨＥＴＴＥ Ｒ Ａꎬ ＮＩＣＨＯＬＬＳ Ｔ Ｈꎬ
ＲＯＢＢＩＮＳ Ｋꎬ １９８２. Ｔｈｅ ｐｉｎｅ ｗｏｏｄ ｎｅｍａｔｏｄｅ: ａ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ￣ｓｔａｔｅｓ ａｎｄ Ｊａｐａｎ. Ｃａｎａｄｉａｎ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ — Ｒｅｖｕｅ Ｃａｎａｄｉｅｎｎｅ Ｄｅ Ｒｅｃｈｅｒ￣
ｃｈｅ Ｆｏｒｅｓｔｉｅｒｅꎬ １２(１): ７１－７５.

ＹＡＮ Ｘꎬ ＣＨＥＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｓꎬ ＬＵＯ Ｊꎬ ＭＡＯ Ｚ Ｃꎬ ＦＥＲＲＩＳ
Ｖ Ｒꎬ ＸＩＥ Ｂ Ｙꎬ ２０１２. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ｏｆ ｔｗｏ ｐａｔｈ￣
ｏｇｅｎｉｃ ｐｉｎｅｗｏｏｄ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ ｙｉｅｌｄｓ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ａｄａｐｔａ￣
ｔｉｏｎ ｔｏ ｌｉｆｅ ｏｎ ｐｉｎｅ ｈｏｓｔｓ. Ｇｅｎｅꎬ ５０５(１): ８１－９０.

ＺＨＡＯ Ｌꎬ ＭＯＴＡ Ｍꎬ ＶＩＥＩＲＡ Ｐꎬ ＢＵＴＣＨＥＲ Ｒ Ａꎬ ＳＵＮ Ｊꎬ
２０１４. Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｉｎｅｗｏｏｄ ｎｅｍａ￣
ｔｏｄｅꎬ ｉｔｓ ｉｎｓｅｃｔ ｖｅｃｔｏｒꎬ ａｎｄ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｉｃｒｏｂｅｓ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ
Ｐａｒａｓｉｔｏｌｏｇｙꎬ ３０(６): ２９９－３０８.

ＺＨＡＯ Ｌꎬ ＷＥＩ Ｗꎬ ＬＩＵ Ｘꎬ ＫＡＮＧ Ｌꎬ ＳＵＮ Ｊꎬ ２００７. Ａ ｎｏｖｅｌ
ｒａｐｉｄ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ ｐｉｎｅｗｏｏｄ ｎｅｍａｔｏｄｅꎬ Ｂｕｒｓａｐｈｅｌｅｎ￣
ｃｈｕｓ ｘｙｌｏｐｈｉｌｕｓ (Ｎｅｍａｔｏｄａ : Ｐａｒａｓｉｔａｐｈｅｌｅｎｃｈｉｄａｅ). Ｃａｎａ￣
ｄｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ — Ｒｅｖｕｅ Ｃａｎａｄｉｅｎｎｅ Ｄｅ Ｒｅ￣
ｃｈｅｒｃｈｅ Ｆｏｒｅｓｔｉｅｒｅꎬ ３７(１０): １８６７－１８７２.

ＺＨＡＯ Ｌꎬ ＺＨＡＮＧ Ｓꎬ ＷＥＲ Ｗꎬ ＨＡＯ Ｈꎬ ＺＨＡＮＧ Ｂꎬ ＢＵＴＣＨ￣
ＥＲ Ｒ Ａꎬ ＳＵＮ Ｊꎬ ２０１３. Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｉｇｎａｌｓ ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚｅ ｔｈｅ
ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅｓ ｏｆ ａ ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｖｅｃｔｏｒ ｂｅｅｔｌｅ.
Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２３(２０): ２０３８－２０４３.

(责任编辑:杨郁霞) 　 　
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