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摘要: 杀虫剂是害虫防治的有效途径之一ꎬ但随着杀虫剂长期和广泛的使用ꎬ昆虫种群对各种杀虫剂的敏感性降低ꎬ产生了

抗药性ꎬ如何克服昆虫的抗药性是害虫综合治理的重要问题ꎮ 近年来ꎬ借助基因组测序和遗传操作技术的发展ꎬ对昆虫抗

药性的研究已经深入到细胞水平和分子水平ꎬ取得诸多重要的突破ꎬ为害虫抗性的控制奠定了理论基础ꎮ 本文从常见杀虫

剂的历史沿革及作用机理切入ꎬ从靶标抗性、代谢抗性和穿透抗性 ３ 个方面阐述了杀虫剂抗性产生的机制:杀虫剂作用位

点的突变降低了靶标与杀虫剂的亲和力ꎬ细胞色素 Ｐ４５０ 酶系和谷胱甘肽转移酶系的激活增加了杀虫剂的降解ꎬ表皮结构

成分的变化和 ＡＢＣ 转运蛋白的增加有效阻挡了杀虫剂的渗入ꎮ 利用基因操作手段或抑制剂ꎬ对上述 ３ 种抗性机制的关键

步骤进行调控可能成为未来杀虫剂抗性控制的新策略ꎮ
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　 　 在农业及公共卫生健康上ꎬ杀虫剂的使用是害

虫防治的有效途径之一ꎮ 但随着杀虫剂长期和广

泛的使用ꎬ昆虫种群对各种杀虫剂的敏感性降低ꎬ
产生了抗药性ꎬ有时甚至是交互抗性ꎬ严重限制了

杀虫剂的使用ꎬ降低了害虫防治的效果ꎮ 因此ꎬ理
解害虫的抗性机制对其防治十分重要ꎮ

１　 常见杀虫剂及作用机制
一般来说ꎬ杀虫剂是指对害虫有毒杀作用的化

学物质ꎮ 目前使用广泛的化学杀虫剂ꎬ多为人工合

成有机物或经化学修饰的天然产物ꎬ也包括生物制

剂ꎮ 化学杀虫剂按照来源可分为有机氯杀虫剂、有

生物安全学报 ２０１９ꎬ ２８(３): １５９－１６９
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机磷杀虫剂、氨基甲酸酯类、拟除虫菊酯类、新烟碱

类、阿维菌素类、昆虫生长调节剂和生物杀虫剂等ꎮ
有机氯杀虫剂( ｏｒｇａｎｏｃｈｌｏｒｉｄｅ)是较早投入使

用的有机杀虫剂ꎮ 其化学构成以碳氢化合物为基

本架构ꎬ并有氯原子连接在碳原子上ꎬ主要包括滴

滴涕(ＤＤＴ)型和氯化酯环(ｃｈｌｏｒｉｎａｔｅｄ ａｌｉｃｙｃｌｉｃｓ)型
化合物ꎮ ＤＴＴ 型化合物主要作用于周围神经系统

轴突上的钠离子通道ꎬ而氯化酯环型化合物主要抑

制中枢神经系统中的 γ￣氨基丁酸氯离子通道的

ＧＡＢＡＡ 受体(Ｃｏａｔｓꎬ１９９０)ꎮ 有机氯杀虫剂控制疟

蚊等昆虫非常有效ꎬ但在动植物中可长期残留ꎬ因
对环境污染较大而被禁止或限制使用 ( Ｄｕｎｌａｐꎬ
２０１７)ꎮ

有机磷杀虫剂( ｏｒｇａｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅｓ)是一类含磷

的有机合成杀虫剂ꎬ主要包括毒死蜱( ｃｈｌｏｒｐｙｒｉｆｏｓꎬ
ＣＰＦ)、敌敌畏(ｄｉｃｈｌｏｒｖｏｓꎬＤＤＶＰ)、马拉硫磷(ｍａｌａ￣
ｔｈｉｏｎ)、敌百虫( ｔｒｉｃｈｌｏｒｆｏｎ)、氧化乐果(ｏｍｅｔｈｏａｔｅ)、
倍硫磷 ( ｆｅｎｔｈｉｏｎ )、 对 硫 磷 ( ｐａｒａｔｈｉｏｎ )、 久 效 磷

(ｍｏｎｏｃｒｏｔｏｐｈｏｓ)和对氧磷(ｐａｒａｏｘｏｎ)等ꎮ 其主要靶

点为乙酰胆碱酯酶ꎬ可使传导昆虫神经冲动的乙酰

胆碱无法水解ꎬ在突触处大量积累ꎬ从而干扰神经

冲动的正常传导(Ｃｈａｍｂｅｒｓ ＆ Ｌｅｖｉꎬ１９９２)ꎮ 有机磷

杀虫剂具有广谱杀虫作用ꎬ对蚊、蝇、蜱、螨、虱、臭
虫 Ｃｉｍｅｘ ｌｅｃｔｕｌａｒｉｕｓ Ｌ.等均有高效的触杀、胃毒、内
吸和熏蒸杀灭作用ꎬ对人畜的毒性也较大ꎮ 但因害

虫对其抗药性发展较缓慢ꎬ目前仍大量使用(Ｋｕ￣
ｍａｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ

另外一类作用于乙酰胆碱酯酶的杀虫剂是氨

基甲酸酯类(ｃａｒｂａｍａｔｅ)ꎬ这是一类基于蔓生豆科植

物毒扁豆中毒扁豆碱的结构而合成的化合物ꎬ主要

包括灭多威(ｍｅｔｈｏｍｙｌ)、硫双威( ｔｈｉｏｄｉｃａｒｄ)、抗蚜

威(ｐｉｒｉｍｉｃａｒｄ)等ꎮ 氨基甲酸酯对害虫具有不同程

度的触杀、胃毒和内吸作用ꎬ毒性较强ꎬ比有机磷类

杀虫剂作用迅速(Ｆｕｋｕｔｏꎬ１９９０)ꎮ
为了替代 ＤＤＴꎬ２０ 世纪 ６０ 年代ꎬ研究者从除虫

菊属 Ｐｙｒｅｔｈｒｕｍ 植物中提取的除虫菊酯(ｐｙｒｅｔｈｒｉｎ)
合成衍生出拟除虫菊酯类(ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄｓ)杀虫剂ꎬ包
括溴氰菊酯(ｄｅｌｔａｍｅｔｈｒｉｎ)、氰戊菊酯( ｆｅｎｖａｌｅｒａｔｅ)、
甲氰菊酯( ｆｅｎｐｒｏｐａｔｈｒｉｎ)、苄氯菊酯( ｐｅｒｍｅｔｈｒｉｎ)、
氯氰菊酯 ( ｃｙｐｅｒｍｅｔｈｒｉｎ)、高效氟氯氰菊酯 ( ｌａｍ￣
ｂａｄａｃｙｈａｌｏｔｈｒｉｎ)等(Ｃｌａｓｓ ＆ Ｋｉｎｔｒｕｐꎬ１９９１ꎻ Ｅｌｌｉｏｔｔꎬ
１９８９)ꎮ 拟除虫菊酯主要作用于轴突膜上的电压门

控的钠离子通道ꎬ对害虫具有触杀和胃毒作用ꎬ对
人畜基本没有毒害ꎬ目前广泛用于防治家蝇 Ｍｕｓｃａ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｌ.、棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ Ｈｕｂｎｅｒ 及
伊蚊等疾病媒介昆虫(Ｓｏｄｅｒｌｕｎｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)ꎮ

新烟碱类(ｎｅｏｎｉｃｏｔｉｎｏｉｄ)是于 ２０ 世纪 ７０ 年代

合成的一类杀虫剂ꎬ其来源是烟叶中提取的活性成

分烟碱经修饰而成的化合物ꎬ主要包括吡虫啉( ｉｍｉ￣
ｄａｃｌｏｐｒｉｄ)、啶虫脒( ａｃｅｔａｎｉｐｒｉｄ)、烯啶虫胺( ｎｉｔｅｎ￣
ｐｙｒａｍ)、环氧虫啶( ｃｙｃｌｏｘａｐｒｉｄ)、噻虫胺( ｃｌｏｔｈｉａｎｉ￣
ｄｉｎ)、噻虫嗪( ｔｈｉａｍｅｔｈｏｘａｍ)等(Ｙａｍａｍｏｔｏ ＆ Ｃａｓｉ￣
ｄａꎬ１９９９)ꎮ 主要作用于烟碱型乙酰胆碱受体ꎬ具有

触杀和胃毒作用ꎬ高效低毒ꎬ尤其对刺吸式口器害

虫如同翅目蚜虫、半翅目飞虱防治有效ꎬ特异性强ꎬ
对人畜无害ꎬ但对蜜蜂等传粉昆虫危害较大(Ｔｏｍｉ￣
ｚａｗａ ＆ Ｃａｓｉｄａꎬ２００５)ꎮ

从土壤阿维链霉菌 Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ａｖｅｒｍｉｔｉｌｉｓ 中提

取的大环内酯类(ｍａｃｒｏｃｙｃｌｉｃ ｌａｃｔｏｎｅꎬＭＬｓ)化合物ꎬ
是一种对害虫有触杀和胃毒作用的杀虫剂ꎮ 包括

阿维菌素(ａｂａｍｅｃｔｉｎꎬＡＶＭ)、伊维菌素( ｉｖｅｒｍｅｃｔｉｎꎬ
ＩＶＭ)、多拉菌素( ｄｏｒａｍｅｃｔｉｎ)、塞拉菌素( ｓｅｌａｍｅｃ￣
ｔｉｎ)、 米 贝 尔 肟 ( ｍｉｌｂｅｍｙｃｉｎ ｏｘｉｍｅ )、 奈 马 菌 素

(ｎｅｍａｄｅｃｔｉｎ)、莫西菌素(ｍｏｘｉｄｅｃｔｉｎ)、普菌素(ｅｐｒｉ￣
ｎｏｍｅｃｔｉｎ)８ 种抗人畜寄生虫如线虫的药物ꎬ又统称

为阿维菌素类( ａｖｅｒｍｅｃｔｉｎｓꎬＡＶＭｓ)杀虫剂(Ｃａｍｐ￣
ｂｅｌｌꎬ２０１２)ꎮ 其中ꎬＡＶＭ 和 ＩＶＭ 又被发展成为杀螨

剂和杀虫剂ꎮ ＡＶＭｓ 杀虫剂主要激活存在于无脊椎

动物中的谷氨酸门控氯离子通道(ＧｌｕＣｌｓ)ꎬ同时可

作用于其他具半胱氨酸环的离子通道ꎬ如 ＧＡＢＡＡ
受体、甘氨酸受体、烟碱型乙酰胆碱受体等ꎬ但均不

如 ＧｌｕＣｌｓ 敏感(Ｄｅｒｍａｕｗ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ꎻ Ｗｏｌｓｔｅｎｈｏｌｍｅ
＆ Ｒｏｇｅｒｓꎬ２００５)ꎮ ＡＶＭｓ 具有触杀和胃毒作用ꎬ可
防治螨类、鞘翅目、同翅目、双翅目、直翅目、等翅

目、膜翅目及鳞翅目等节肢动物(Ｃｈａｃｃｏｕｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３ꎻ Ｐｕｔｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９８１)ꎮ

昆虫生长调节剂是近年来新兴的杀虫剂ꎬ其作

用机制是通过干扰蜕皮过程而阻碍昆虫的成熟ꎬ因
此ꎬ对于在幼虫期为害的害虫如鳞翅目昆虫有特别

防效ꎬ对环境昆虫和有益昆虫毒害较小ꎬ但较传统

杀虫剂起效慢ꎬ对家蚕高毒ꎮ 昆虫生长调节剂分为

昆虫激素类和几丁质合成抑制剂ꎬ前者包括保幼激

素、蜕皮激素的类似物ꎬ后者包括苯甲酰脲类杀虫

剂(ｂｅｎｚｏｙｌｕｒｅａ)ꎬ如灭幼脲( ｃｈｌｏｒｂｅｎｚｕｒｏｎ)和除虫
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脲(ｄｉｆｌｕｂｅｎｚｕｒｏｎ)等(Ｏｂｅｒｌａｎｄｅｒ ＆ Ｓｉｌｈａｃｅｋꎬ２０００)ꎮ
除了上述化学杀虫剂ꎬ杀虫剂还包括生物杀虫

剂ꎮ 该类杀虫剂因其靶标特异性和高效性也在害

虫防治方面得到广泛应用ꎬ包括昆虫病原真菌和苏

云金芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓꎬＢｔ)等ꎮ 常用

的昆虫病原真菌主要是隶属于子囊菌门的白僵菌

和绿僵菌ꎬ它们不仅可以在昆虫体内大量繁殖ꎬ而
且可分泌多肽、卵孢霉素等毒素来降低害虫生存ꎮ
昆虫病原真菌大部分营专性寄生ꎬ可用于防治蝗

虫、蛴螬、叶蝉、飞虱以及鳞翅目害虫(Ｆｅｒｎａｎｄｅｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ Ｂｔ 是一类产晶体的芽孢杆菌ꎬ可产生

内毒素(伴孢晶体)和外毒素ꎬ通过胃毒作用使害虫

停止取食ꎬ因饥饿死亡ꎮ Ｂｔ 可用于防治直翅目、鞘
翅目、双翅目、膜翅目多种害虫ꎬ尤其是鳞翅目低龄

幼虫ꎮ Ｂｔ 转基因作物可以成功抵御害虫ꎬ目前已在

全球范围广泛种植(Ｋｕｍａｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９６)ꎮ

２　 杀虫剂抗性机制
尽管杀虫剂的类型很多ꎬ但害虫对杀虫剂抗性

主要通过 ３ 个方面产生:修饰杀虫剂靶标ꎻ提高相

关解毒酶活性ꎻ减少进入体内的杀虫剂或增加体内

杀虫剂的排出(Ｈｅｍｉｎｇｗａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００４ꎻ Ｐｅｒｒｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１ꎻ Ｒｉｎｋｅｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３ꎻ Ｓｃｏｔｔꎬ２０１７)ꎮ
２.１　 靶标抗性

靶标抗性是指与杀虫剂作用的靶标分子发生

突变或者表达水平的改变ꎬ减少了与杀虫剂的亲和

位点ꎬ从而降低了对药物的敏感性而产生抗性ꎮ 杀

虫剂作用的靶标主要包括电压门控钠离子通道

( Ｖｓｓｃ )、 乙 酰 胆 碱 酯 酶 ( ａｃｅｔｙｌｃｈｏｌｉｎｅｓｔｅｒａｓｅꎬ
ＡＣｈＥｓ)、烟碱型乙酰胆碱受体(ｎＡＣｈＲ)、受体门控

的氯离子通道等ꎮ
Ｖｓｓｃ 的突变可以增加昆虫对 ＤＴＴ 和拟除虫菊

酯类杀虫剂的抗性ꎮ 家蝇和埃及伊蚊 Ａｅｄｅｓ ａｅｇｙｐｔｉ
(Ｌ.)抗性品系中 Ｖｓｓｃ 的 Ｌ１０１４Ｆ、Ｖ１０１６Ｇ、Ｆ１５３４Ｃ
突变可发生击倒抗性( ｋｎｏｃｋｄｏｗｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬｋｄｒ)ꎬ
降低了 Ｖｓｓｃ 对 ＤＤＴ 和拟除虫菊酯类杀虫剂的敏感

程度(Ｒｉｎｋｅｖｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３ꎻ Ｓｍｉｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
乙酰胆碱酯酶的突变可以增加昆虫对有机磷

和氨基甲酸酯类杀虫剂抗性ꎮ ＡＣｈＥｓ 可以水解乙

酰胆碱来终止神经信号的传递 ( Ｒｕｓｓｅｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００４)ꎮ 昆虫中存在 ２ 种不同的 ＡＣｈＥｓ 基因:
ＡＣｈＥ１ 和 ＡＣｈＥ２ꎬＡＣｈＥ１ 是昆虫中主要的水解酶ꎮ
褐飞虱 Ｎｉｌａｐａｒｖａｔａ ｌｕｇｅｎｓ (Ｓｔåｌ) 毒死蜱抗性品系中

ＡＣｈＥ１ 的 Ｇ１１９Ｓ、Ｆ３３１Ｃ 位点的点突变导致对毒死

蜱不敏感ꎬ从而引发抗性(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ｂ)ꎮ 毒

死蜱对 ＡＣｈＥｓ 氨基酸的选择效应也有可能导致靶

标抗性的产生ꎬ如 Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ. (２０１８ｂ)在对龟纹瓢

虫 Ｐｒｏｐｙｌｅａ ｊａｐｏｎｉｃａ (Ｔｈｕｎｂｅｒｇ) ＡＣｈＥｓ 的测序中发

现ꎬ毒死蜱抗性品系在 Ｆ３５８Ｓ 结构域上与敏感品系

存在 ５ 个氨基酸的差异ꎬ可能和抗性有关ꎮ
烟碱型乙酰胆碱受体的突变可以增加昆虫对

新烟碱类杀虫剂的抗性ꎮ 通过药物压力筛选的灰

飞虱 Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ (Ｆａｌｌéｎ)的环氧虫啶抗性

品系中ꎬ环氧虫啶的靶标蛋白 ｎＡＣｈＲ 的 Ｌｓα１ 和

Ｌｓβ１ 亚基的表达量分别比野生型降低了９.６和 ３.３６
倍(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ

ＧＡＢＡＡ 受体门控的氯离子通道突变可增加环

戊二烯类杀虫剂、大环内酯类及苯基吡唑( ｐｈｅｎｙ￣
ｌｐｙｒａｚｏｌｅ)类杀虫剂的抗性ꎮ 线虫 ＧＡＢＡ 受体的碱

基突变或谷氨酸氯离子通道的配体结合域 ＧＬＣ￣１
的氨基酸缺失ꎬ导致受体结构变化ꎬ因而不能与阿

维菌素结合ꎬ降低了对阿维菌素的敏感性(Ｂｌａｃｋ￣
ｈａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３ꎻ Ｇｈｏｓｈ ＆ Ｋｒｕｇｌｙａｋꎬ２０１２) ꎮ

ＧｌｕＣｌｓ 的突变可增加大环内酯类杀虫剂的抗

性ꎮ 如小菜蛾 Ｐｕｌｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ Ｌ. ＧｌｕＣｌ(ＰｘＧｌｕＣｌ)
的跨膜结构域 Ａ３０９Ｖ 突变基因或二斑叶螨 Ｔｅｔｒａｎｙ￣
ｃｈｕｓ ｕｒｔｉｃａｅ Ｋｏｃｈ ＧｌｕＣｌ(ＴｕＧｌｕＣｌ３)的 Ｇ３１５Ｅ 突变基

因可以使爪蟾卵母细胞对阿维菌素的敏感度分别

下降 ４.８ 或 ４９３ 倍(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ
Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ. (２０１４)发现四跨膜蛋白 Ｔｅｔｒａｓｐａｎｉｎ

的 Ｔ９２Ｃ 点突变导致棉铃虫对 Ｂｔ 蛋白 Ｃｒｙ１Ａｃ 产生

显性抗性ꎬ将 Ｔ９２Ｃ 点突变敲入敏感品系ꎬ其抗性增

加 １２５ 倍ꎮ
２.２　 代谢抗性

代谢抗性是通过体内解毒酶系如细胞色素

Ｐ４５０ 氧化酶系(ＣＹＰ)、谷胱甘肽转移酶(ＧＳＴ)、羧
酸酯酶(ＣａｒＥ)或胆碱酯酶等酯酶表达量或活性的

增加ꎬ提高昆虫对杀虫剂的降解能力ꎮ
Ｐ４５０ 解毒酶在很多杀虫剂的抗性中具有重要

的作用ꎮ 灰飞虱的毒死蜱抗性品系中解毒酶基因

ＣＹＰ６ＡＹ３ｖ２、ＣＹＰ３０６Ａ２ｖ２ 和 ＣＹＰ３５３Ｄ１ｖ２ 表达量均

提高(Ｅｌｚａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 摇蚊 Ｃｈｉｒｏｎｏｍｕｓ ｔｅｎｔａｎｓ
Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ 中的 １９ 种 Ｐ４５０ 中ꎬＣｔＣＹＰ６ＥＸ３ 在毒死蜱

向毒死蜱氧化物的转化中发挥重要作用ꎮ 用 ＲＮＡｉ
敲除 ＣｔＣＹＰ６ＥＸ３ 后ꎬ摇蚊幼虫对毒死蜱的敏感性
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下降(Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 二斑叶螨 Ｔｅｔｒａｎｙｃｈｕｓ ｕｒｔｉ￣
ｃａｅ Ｋｏｃｈ Ｐ４５０ 中的 ＣＹＰ３９２Ａ１６ 可以催化 ＡＢＭ 的

羟基化而降低其毒性(Ｒｉｇａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 灰飞虱

的 ＣＹＰ６ＣＷ１ 在吡蚜酮和稻虱净的抗性品系中过表

达ꎬＲＮＡｉ 抑制 ＣＹＰ６ＣＷ１ 后ꎬ灰飞虱对吡蚜酮和稻

虱净的敏感性增加(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ａ)ꎮ Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ. (２０１８)证实棉铃虫 ＣＹＰ６ＡＥ 基因簇编码的 Ｐ４５０
对杀虫剂的解毒代谢能力ꎬ利用 ＣＲＳＰＲ / Ｃａｓ９ 基因

编辑技术敲除该基因可提高棉铃虫对顺式氰戊菊

酯和茚虫威的敏感性ꎬ最终确定体外表达 ＣＹＰ６ＡＥ
的代谢抗性与 ５ 个 Ｐ４５０ 基因有关ꎮ

ＧＳＴｓ 在杀虫剂抗性的发展中同样发挥着重要

作用ꎮ 朱砂叶螨 Ｔｅｔｒａｎｙｃｈｕｓ ｃｉｎｎａｂａｒｉｎｕｓ (Ｂｏｉｓｄｕ￣
ｖａｌｓ) ＡＢＭ 抗性品系和甲氰菊酯抗性品系的 ＧＳＴ
活性比敏感品系分别上升了 ３.４ 和 ２.８ 倍ꎬＧＳＴ 抑

制剂顺丁烯二酸二乙酯可部分抑制上述 ２ 种品系

分别对 ＡＢＭ 和甲氰菊酯抗性(Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)ꎮ 烟

粉虱 Ｂｅｍｉｓｉａ ｔａｂａｃｉ Ｇｅｎｎａｄｉｕｓ 的吡虫啉抗性品系中

的 ＧＳＴ￣ｄ７ 的表达量相对于敏感品系上调了 ４. ３９
倍ꎬ敲减 ＧＳＴ￣ｄ７ 后ꎬ使用 ５０ μｇｍＬ－１的吡虫啉处

理ꎬ抗性品系的致死率可从 １１.８３％提高到 ２５.４９％ꎬ
敏感品系的致死率从 ５１.１７％提高到 ８０.６０％(Ｈｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 棉铃虫 ＧＳＴ￣８ 可以有效分解有机磷类

农药如毒死蜱和敌敌畏ꎬ并大幅降低水溶液中氯氰

菊酯的含量(Ｌａｂａｄｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ
另外ꎬ羧酸酯酶与昆虫的抗性有关ꎮ 在褐飞虱

中ꎬ羧酸酯酶在 ＣＰＦ 抗性品系中高表达ꎬ该基因的

ＲＮＡｉ 显著提高了对 ＣＰＦ 的敏感性 ( Ｌｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 朱砂叶螨 ＡＢＭ 抗性品系的羧酸脂酶上升

了 ２.７ 倍ꎬ水解酶抑制剂磷酸三苯酯可部分抑制其

对 ＡＢＭ 的抗性(Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
２.３　 穿透抗性

穿透抗性是通过昆虫的渗透屏障(昆虫表皮、
消化道围食膜、中枢神经系统中的血脑屏障)结构

和成分的改变ꎬ减少杀虫剂在体内的渗透率和残留

量ꎬ缓解体内解毒作用的压力ꎮ 主要分为减少进入

体内的杀虫剂(表皮的渗透)及增加杀虫剂的排出

(ＡＢＣ 蛋白的运输)ꎮ
２.３.１　 表皮与杀虫剂抗性　 表皮作为昆虫的最外

层结构ꎬ是杀虫剂进入昆虫体内的第一道屏障ꎮ 昆

虫可通过表皮结构和成分变化ꎬ阻碍杀虫剂在血淋

巴中扩散的速率并延长杀虫剂降解时间ꎬ从而减缓

药物在靶标细胞的积累(Ｏ′Ｂｒｉｅｎ ＆ Ｉｚｕｒｕꎬ１９７０)ꎮ
研究表明ꎬ在家蝇中注射 ＡＶＭ 仅能获得 ３５ 倍

的抗性倍数ꎬ 是点滴法的 １ / ６００ ( Ｃｌａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９５)ꎮ 在黑腹果蝇 Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ Ｍｅｉｇｅｎ
抗性品系中注射 ＡＢＭꎬＬＤ５０为 ４３ ｎｇ头－１ꎬ是点滴

法的 １ / １７００(Ｋｏｎｎｏ ＆ Ｓｃｏｔｔꎬ１９９１)ꎮ 电镜观察显

示ꎬ催命按蚊 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ ｆｕｎｅｓｔｕｓ Ｇｉｌｅｓ 的拟除虫菊酯

抗性品系雌虫的表皮显著增厚ꎬ并对卡氯菊酯的敏

感性降低ꎮ 臭虫溴氰菊酯点滴的抗性倍数是表皮

下注射的 １０５ 倍ꎬ并且表皮蛋白基因、几丁质合成

酶基因、几丁质脱乙酰酶在抗性品系中高表达ꎮ 在

敏感品系中过表达这些基因可以使表皮增厚或重

构ꎬ从而降低杀虫剂的穿透速率 ( Ｄａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 以上研究均提示杀虫剂在表皮穿透力降低

是昆虫的一种很重要的抗性机制ꎮ
昆虫的表皮是上皮细胞的分泌物质ꎬ由上表

皮、原表皮 ２ 个部分组成ꎮ 上表皮主要成分为蜡质

和碳氢化合物(Ｇｉｒｏｔｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎬ原表皮由结构

复合物表皮蛋白(ＣＰｓ)和几丁质相连的基质组成

(Ｍｏｕｓｓｉａｎꎬ２０１６)ꎮ 这 ２ 种成分本身的结构及两者

的相互作用决定了表皮的物理特性ꎮ 表皮对于维

持昆虫的内环境十分关键ꎬ在应对环境胁迫时ꎬ可
以保护昆虫免于脱水和病原体及杀虫剂的侵害

(Ｂｕｄｋｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３ꎻ Ｌｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 研究发现ꎬ
昆虫表皮的各个组成成分都有可能参与昆虫对杀

虫剂的抗性ꎬ如脂类上升(Ｑｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)、几丁质

含量变化(Ｐｌａｐｐ ＆ Ｈｏｙｅｒꎬ１９６８)、漆酶基因转录变

化(Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００９)、表皮蛋白转录变化(Ｓｎｙｄｅｒ ｅｔ
ａｌ.ꎬ１９８１)等ꎮ

橘小实蝇 Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａ ｄｏｒｓａｌｉ (Ｈｅｎｄｅｌ)氯氰菊酯

抗性品系比敏感品系表皮厚ꎬ内表皮几丁质层更致

密ꎬ结构更清晰ꎬ表皮细胞间隙更大ꎮ 此外ꎬ溴氰菊

酯在抗性品系的渗透速率更慢(Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ
药物压力法筛选的果蝇 ＡＢＭ 抗性品系中ꎬ抗性品

系果蝇幼虫的体壁厚度是敏感品系的 ２ 倍ꎬ其中几

丁质层的厚度是敏感品系的 ２ ~ ３ 倍(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１６)ꎮ 近期研究表明ꎬ几丁质参与的穿透抗性与

几丁质合成酶关系密切ꎮ 甜菜夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘ￣
ｉｇｕａ Ｈｕｂｎｅｒ 饲喂几丁质合成酶后ꎬ双链 ＲＮＡ 能导

致其化蛹过程中死亡率上升 ３５％ꎬ并且使 ３ 龄幼虫

对球孢白僵菌 Ｂｅａｕｖｅｒｉａ ｂａｓｓｉａｎａ (Ｂａｌｓａｍｏ) Ｖｕｉｌｌｅ￣
ｍｉｎ 更敏感(Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 二斑叶螨野外种群
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的乙螨唑抗性与几丁质合成酶 ＣＨ１ 羧基端的非同

义突变有关系ꎮ 其他的几丁质合成抑制剂的作用

方式也有可能通过与几丁质合成酶的直接作用来

实现(Ｌｅｅｕｗｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 小菜蛾苄基脲抗性品

系和红蜘蛛 Ｐａｎｏｎｙｃｈｕｓ ｕｌｍｉ (Ｋｏｃｈ)乙螨唑抗性品

系的 ＣＨ１ 有共同的突变位点ꎮ 用 ＣＲＩＳＰＲ / ＣＡＳ ９
将果蝇 ＣＨ１ 的该位点突变ꎬ可使果蝇对苄基脲、乙
螨唑和 ＣＨ１ 抑制剂噻嗪酮产生较高的抗性ꎮ 说明

上述 ３ 种药物的作用方式都是与 ＣＨ１ 结合(Ｄｏｕｒｉｓ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 除了 ＣＨ１ꎬ果蝇的 ＣＨ２ 也参与几丁

质和其他分子(如 Ｏｂｓｔ￣Ａ)的结合ꎬ对几丁质层的成

熟和维持至关重要ꎮ ＣＨ２ 在表皮、消化道和器官都

有分布ꎬ并在细胞上表面和致密几丁质层中富集ꎮ
ＣＨ２ 的敲减使得组装区域退化ꎬ阻碍表皮和管道的

形成ꎮ ＣＨ２ 较保守的序列相似性暗示了在昆虫中

可能具有相似的功能(Ｐｅｓｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ
昆虫表皮的组织特异性和物种特异性大多是

因为表皮蛋白构成的差异导致ꎮ 作为前表皮的另

一类重要分子ꎬ表皮蛋白也参与了昆虫抗药性ꎮ 在

中华库蚊 Ｃｕｌｅｘ ｓｉｎｅｎｓｉｓ Ｔｈｅｏｂａｌｄ 基因组中鉴定出来

自 １１ 个家族的 ２３８ 种表皮蛋白ꎬ其中 ＣＰＲ 和

ＣＰＡＰ３ 家族中的 ＣＰＲ１２３ 和 ＣＰＡＰ３￣Ｅ 在中华库蚊

溴氰菊酯抗性品系中上调ꎬ而 ＣＰＬＣＰ２３ 下调ꎬ提示

表皮蛋白与昆虫的抗性相关( Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ
褐飞虱中鉴定出来自 ８ 个家族的 １０６ 种表皮蛋白ꎬ
这些表皮蛋白表现出龄期、组织和功能的特异性ꎬ
并且有 １７ 种表皮蛋白 ＲＮＡｉ 敲除后其表皮变薄或

排布发生变化(Ｐａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ 淡色库蚊 Ｃｕｌｅｘ
ｐｉｐｉｅｎｓ ｐａｌｌｅｎｓ Ｃｏｑｕｉｌｌｅｔｔ 溴氰菊酯抗性品系的 ２ 种

表皮蛋白 ＣｐＣＰＲ６３ 和 ＣｐＣＰＲ４７ 比敏感品系有更

高的表达水平ꎮ 用 ｄｓＲＮＡ 将 ＣｐＣＰＲ 敲低后成虫的

死亡率升高ꎬ说明表皮蛋白有可能参与淡色库蚊对

溴氰菊酯的抗性(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 另一种表皮蛋

白 ＣＰＬＣＧ５ 在淡色库蚊溴氰菊酯抗性品系也比敏

感品系有更高水平的表达ꎮ ＳｉＲＮＡ 敲低抗性品系

ＣＰＬＣＧ５ 的表达量可以使外表皮变薄(Ｙｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８)ꎮ 此外ꎬ参与调控表皮蛋白表达的 ｍｉｃｒｏＲＮＡ
与昆虫杀虫剂抗性相关ꎮ Ｈｏｎｇ ｅｔ ａｌ. (２０１４)在尖

音库蚊 Ｃｕｌｅｘ ｐｉｐｉｅｎｓ ｃｏｍｐｌｅｘ 溴氰菊酯敏感和抗性

品系中发现了 ２８ 个差异表达的 ｍｉｃｒｏＲＮＡｓꎮ 其中ꎬ
ｍｉＲ￣９２ａ 和 ｍｉＲ￣９３２ 在抗性品系的含量比敏感品系

显著升高ꎬｍｉＲ￣９２ａ 和 ｍｉＲ￣９３２ 分别与表皮蛋白

ＣｐＣＰＲ４ 和 ＣｐＣＰＲ５ 的 ３′￣ＵＴＲ 区结合抑制其表达ꎬ
ｍｉＲ￣９４ａ 抑制剂通过上调 ＣＰＲ４ 的水平ꎬ使抗性品

系对溴氰菊酯的敏感性上升ꎬ而 ｍｉＲ￣９３２ 的过表达

通过下调 ＣＰＲ５ 的水平ꎬ使敏感品系对溴氰菊酯的

敏感性下降(Ｋａｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
除了几丁质和表皮蛋白ꎬ外表皮的成分如碳氢

化合物也参与了表皮抗性ꎮ 研究发现ꎬ外表皮(角
质层)在冈比亚按蚊 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ ｇａｍｂｉａｅ Ｇｉｌｅｓ 的拟除

虫菊酯抗性中发挥作用ꎬＣ１４标记的溴氰菊酯内化

速率在抗性品系中明显慢于敏感品系ꎮ 角质层的

电镜分析及脂质提取的特征表明ꎬ抗性蚊有较厚的

上表皮层且表皮碳氢化合物的含量显著上升ꎬ而升

高的碳氢化合物含量是由催化其合成的 Ｐ４５０ 酶

ＣＹＰ４Ｇ１６ 的表达水平上升导致的(Ｂａｌａｂａｎｉｄｏｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
２.３.２　 ＡＢＣ(ＡＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ)运输蛋白与杀虫

剂抗性　 ＡＢＣ 运输蛋白是一类膜结合蛋白ꎬ可分为

８ 个家族:ＡＢＣＡ－ＡＢＣＨꎬＡＢＣＨ 目前仅存在于果蝇

等节肢动物和斑马鱼内ꎬ而植物、酵母、线虫和哺乳

动物中尚无发现(Ｄｅａｎ ＆ Ａｎｎｉｌｏꎬ２００５ꎻ Ｐｏｐｏｖｉｃ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎮ ＡＢＣ 家族成员通常包含 ２ 个高度可变

的跨膜域(ＴＭＤｓ)来进行底物的识别ꎬ２ 个高度保守

的核苷酸结合域(ＮＢＤｓ)用于水解 ＡＴＰꎬ产生能量

摄入或排出底物(Ｚｏｌｎｅｒｃｉｋｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ 在包括

从微生物到人类的各个物种中ꎬＡＢＣ 蛋白均发挥着

很重要的作用ꎬ如无机盐运输、视色素沉积、尿酸摄

入、环化 ＧＭＰ、脂类修饰的多肽信息素和生物胺等

运输、异源物质代谢和排出及抗性等(Ｄｅａｎ ＆ Ａｎｎｉ￣
ｌｏꎬ２００５ꎻ Ｈｉｇｇｉｎｓꎬ１９９２ꎻ Ｈｏｌｌｅｎｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００７)ꎮ

昆虫可以通过 ＡＢＣ 运输蛋白表达量的增加ꎬ
将与之结合的杀虫剂从体内组织中排出或增加排

出的速率ꎬ从而减少杀虫剂与靶标蛋白的结合ꎬ增
加对杀虫剂的抗性 ( Ｄｅｒｍａｕｗ ＆ Ｖａｎ Ｌｅｅｕｗｅｎꎬ
２０１４ꎻ Ｍｅｒｚｅｎｄｏｒｆｅｒꎬ２０１４)ꎮ ＡＢＣＢ、ＡＢＣＣ 和 ＡＢＣＧ
家族的成员已被证明参与多种杀虫剂的排出ꎬ因此

在昆虫杀虫剂抗性发展中均发挥着重要作用ꎮ
ＡＢＣＢ１ 又称为 Ｐ￣糖蛋白 ( Ｐ ｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎꎬ Ｐ￣

ｇｐ)ꎮ Ｐ￣ｇｐ 包含 ２ 个跨膜结构域及 ２ 个 ＡＴＰ 结合

位点ꎬ利用水解 ＡＴＰ 产生的能量ꎬ可以排出细胞内

各种不同结构的化合物(Ｓｈａｎｎｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ Ｐ￣
ｇｐ 最先在烟草天蛾 Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ 的血脑屏障

(ｂｌｏｏｄ ｂｒａｉｎ ｂａｒｒｉｅｒꎬＢＢＢ)中发现ꎬ并被证明与饮食
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中尼古丁的耐受有关(Ｍｕｒｒａｙ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４)ꎮ 之后

研究人员在黑腹果蝇、尖音库蚊、长红猎蝽 Ｒｈｏｄｎｉ￣
ｕｓ ｐｒｏｌｉｘｕｓ Ｓｔａｌ 等昆虫中发现 １~４ 种与 Ｐ￣ｇｐ 同源的

蛋白ꎮ Ｐ￣ｇｐ 可以与很多药物、杀虫剂和金属相互作

用(Ｂａｉｎ ＆ ＬｅＢｌａｎｃꎬ１９９６ꎻ Ｂｕｓｓ ＆ Ｃａｌｌａｇｈａｎꎬ２００８ꎻ
Ｓｃｈｉｎｋｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４)ꎬ参与昆虫的抗性产生ꎮ 烟青

虫 Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ 对拟除虫菊酯、有机

磷和氨基甲酸酯有抗性的一种品系中ꎬ当使用 ｖｅｒａ￣
ｐａｍｉｌ、ｑｕｉｎｉｄｉｎｅ 等 Ｐ￣ｇｐ 的抑制剂与硫双威同时作

用后ꎬ可以提高抗性品系对其的敏感性(Ｌａｎｎｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ１９９６)ꎮ 在 ＳＦ９ 细胞系中ꎬＣＰＦ 处理显著提高了

Ｐ￣ｇｐ ＡＴＰ 酶活性 ( Ｌａｎｎｉｎｇꎬ１９９６)ꎮ Ｓｒｉｎｉｖａｓ ｅｔ ａｌ.
(２００４)在对多种杀虫剂均表现抗性的棉铃虫一种

品系中ꎬ 发现了 Ｐ￣ｇｐ 的过表达ꎮ Ａｕｒａｄｅ ｅｔ ａｌ.
(２０１０)对 Ｐ￣ｇｐ 进行纯化后进行体外检测ꎬ确定了

其结合氯氰菊酯、氰戊菊酯、硫丹、对硫磷、久效磷

和对氧磷的能力ꎬ并发现这些杀虫剂在一定浓度时

均可以增加 ２０％~４０％的 ＡＴＰ 酶活性ꎬ其中甲基对

硫磷在高浓度时还会抑制其 ＡＴＰ 酶活性ꎮ 敲除甜

菜夜蛾的 Ｐ￣ｇｐ 基因ꎬ其对阿维菌素和艾玛菌素的

敏感性分别增加 ２.７３ 和 ３.０９ 倍(Ｚｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ
双硫磷处理埃及伊蚊幼虫后ꎬ其 Ｐ￣ｇｐ 的表达量上

调 ８ 倍ꎬ与 ｖｅｒａｐａｍｉｌ 联合处理后ꎬ双硫磷的毒性上

升了 ２４％ꎬＲＮＡｉ 敲除 Ｐ￣ｇｐ 后ꎬ可增加 ５７％的双硫

磷毒性(Ｆｉｇｕｅｉｒａ￣Ｍａｎｓｕｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ 在另一种伊

蚊 Ａｅｄｅｓ ｃａｓｐｉｕｓ Ｐａｌｌａｓ 中ꎬ杀虫剂与亚致死浓度的

ｖｅｒａｐａｍｉｌ 联用可以提高双硫磷和伏虫脲的毒力 ３.５
和 １６.４ 倍(Ｐｏｒｒｅｔｔａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 将 ｖｅｒａｐａｍｉｌ 和杀

虫剂同时使用ꎬ可增加尖音库蚊敏感品系和抗性品

系 ４ 龄幼虫对硫丹、阿维菌素和氯氰菊酯的敏感性

(Ｂｕｓｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００２)ꎮ 德国小蠊 Ｂｌａｔｔｅｌｌａ ｇｅｒｍａｎｉｃａ
Ｌ. ＣＰＦ 抗性品系中ꎬＣＰＦ 处理 ２４ ｈ 可以显著增加

Ｐ￣ｇｐ 表达和 ＡＴＰ 酶的活性(Ｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
用马拉硫磷、阿维菌素和氯氰菊酯处理东方果

实蝇 Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａ ｄｏｒｓａｌｉｓ(Ｈｅｎｄｅｌ)后ꎬ分别有 ４、１０ 和

１４ 种 ＡＢＣ 蛋白的表达量显著上调ꎬＲＮＡｉ 干扰 ＡＢ￣
ＣＢ７ 后可增加其对马拉硫磷的毒性(Ｘｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 埃及伊蚊的 ２ 个拟除虫菊酯抗性品系

(Ｃａｙｍａｎ 和 Ｃｕｂａ) 中 ＡＢＣＢ４ 的表达量分别上升

５.１３和 ２.６０ 倍(Ｂａｒｉａｍｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ
除了 ＡＢＣＢ 家族的蛋白ꎬＡＢＣＣ 和 ＡＢＣＧ 家族

在昆虫抗性中也发挥重要作用ꎮ ＡＢＣＣ 蛋白中的

ＭＲＰｓ(ｍｕｌｔｉｄｒｕｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ)蛋白与 Ｐ￣ｇｐ 有

相似的结构ꎬ并有 １５％的相同氨基酸(Ｃｏｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９４)ꎮ 在肿瘤细胞中ꎬＭＲＰｓ 参与多种药剂的耐药

性ꎬ但与 Ｐ￣ｇｐ 的底物略有不同ꎬＭＲＰｓ 对连接有谷

胱甘肽的化合物有较高的亲和力ꎬ可运输有机阴离

子ꎬ及可与谷胱甘肽形成复合物的重金属(Ｚａｍａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ１９９５)ꎮ 一般通过机体的解毒过程才会将异源

物质与谷胱甘肽连接ꎬ产生的产物亲水性更强ꎬ因
此ꎬ需要相应的运输蛋白将此类物质排出细胞(Ｉｓｈ￣
ｉｋａｗａꎬ１９９２)ꎮ 冈比亚按蚊、黑腹果蝇、人疥螨 Ｓａｒ￣
ｃｏｐｔｅｓ ｓｃａｂｉｅｉ ｖａｒ. ｈｏｍｉｎｉｓ Ｒａｓｐａｉｌ 中有很多 ＡＢＣＣ 家

族的基因ꎬ包括与人 ＭＲＰ１ 同源的很多蛋白ꎮ ＡＢ￣
ＣＧ 蛋白大小是 Ｐ￣ｇｐ 和 ＭＲＰ 蛋白的一半ꎬ只有一

个跨膜结构域和一个 ＡＴＰ 结合位点(Ｄｏｙｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ
１９９８)ꎮ 这些单体可以和自身或 ＡＢＣＧ 家族的其他

单体形成同二聚体或异二聚体ꎬ但尚不完全确定此

过程是否是底物运输的前提(Ｍｉｔｏｍｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎮ
黑腹果蝇和冈比亚按蚊分别有 １５ 和 １２ 种 ＡＢＣＧꎮ
人源的 ＡＢＣＧ 蛋白只有 ５ 种ꎬ其中人源 ＡＢＣＧ２ 参

与药物的抗性ꎬ但目前关于其在昆虫对杀虫剂抗性

中的作用报道很少ꎮ
在爪蟾卵母细胞中插入家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ Ｌ.的

ＢｍＡＢＣＣ２ 基因可以提高其对苏云金杆菌的抗性

(Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 与敏感品系相比ꎬＡＢＣＢ / Ｃ /
Ｇ 家族的基因在灰飞虱 ＣＰＦ、溴氰菊酯和吡虫啉 ３
种抗性品系均有高表达ꎮ 用 ｖｅｒａｐａｍｉｌ 与杀虫剂联

合处理后ꎬ杀虫剂对各抗性品系的毒性增强ꎬＣＰＦ、
β￣溴氰菊酯和吡虫啉的 ＬＤ５０分别下降 ３.０２、２.２４ 和

１.５２ 倍ꎬ但在敏感品系中无变化ꎬ说明过表达的

ＡＢＣ 蛋白与抗性的产生相关(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ｂ)ꎮ
埃及伊蚊拟除虫菊酯抗性品系(Ｃａｙｍａｎ 和 Ｃｕ￣

ｂａ)的 Ｃａｙｍａｎ 品系中 ＡＢＣＧ３ 表达量上升 ２.１９ 倍ꎬ
Ｃｕｂａ 品系中 ＡＢＣＣ２ 表达量上升 ３.５３ 倍(Ｂａｒｉａｍｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 冈比亚按蚊溴氰菊酯抗性品系中幼虫

ＡＧＡＰ００８４３６￣ＲＡ 的表达量比敏感品系高 ２.８８ 倍ꎬ
ＤＴＴ 抗性品系中 ＡＢＣＣ８ 的表达量上升(Ｂｏｎｉｚｚｏｎｉ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１２)ꎮ 斯氏按蚊 Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ ｓｔｅｐｈｅｎｓｉ Ｌｉｓｔｏｎ 的幼

虫用 ＬＤ５０剂量的苄氯菊酯处理后ꎬＡＢＣＧ４ 的表达

量上升ꎬ苄氯菊酯和 ｖｅｒａｐａｍｉｌ 联用可以增加 ５.４８
倍的苄氯菊酯的毒性(Ｅｐｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎮ 用 ＲＮＡｉ
的方法敲减体虱中 ＡＢＣＣ４ꎬ可增加其对 ＩＶＭ 的抗

性ꎮ 臭虫溴氰菊酯、氯氰菊酯的抗性品系中 ＡＢＣ８
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和 ＡＢＣ９ 高表达ꎬＲＮＡｉ 敲除基因后ꎬ可以增加其对

氯氰菊酯的敏感性(Ｙｏｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ

３　 总结与展望
昆虫杀虫剂抗性的产生是昆虫与不良环境因

素长期协同进化的结果ꎮ 通过自身靶标突变、解毒

酶系活性提高和表皮结构和成分的改变ꎬ减少或降

低杀虫剂等不良因素的影响ꎬ是昆虫适应环境不断

进化的重要方式ꎮ 近年来ꎬ分子生物学技术的发展

使研究者更深入地研究杀虫剂抗性产生的关键通

路ꎬ为制定合理的抗性控制策略奠定了理论基础ꎮ
ＲＮＡｉ 技术和 Ｐ￣ｇｐ 抑制剂的应用可能成为未来抗

性逆转的重要途径ꎮ 昆虫杀虫剂抗性机制是一个

复杂的工程ꎬ随着基因组学的发展ꎬ可以更好地从

多基因间的相互作用去理解昆虫抗药性的进化ꎬ不
断深入研究和探索昆虫抗性产生的机制ꎬ对于新型

杀虫剂的研发和指导害虫控制策略都具有重要的

理论和实际指导意义ꎮ
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(１): １５３.

ＣＨＡＭＢＥＲＳ Ｊ Ｅꎬ ＬＥＶＩ Ｐ Ｅꎬ １９９２. Ｏｒｇａｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅｓ: ｃｈｅｍｉｓ￣
ｔｒｙꎬ ｆａｔｅ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔｓ. Ｓａｎ Ｄｉｅｇｏ: Ａｃａｄｅｍｉｃ Ｐｒｅｓｓ.

ＣＨＩＭＴＡＰＡＬＬＩ Ｖ Ｒꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＤＯＷ Ｊ Ａ Ｔꎬ ２００７. Ｕｓｉｎｇ ｆｌｙ￣
ａｔｌａｓ ｔｏ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｂｅｔｔｅｒ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｍｅｌａｎｏｇａｓｔｅｒ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ ｈｕ￣
ｍａｎ ｄｉｓｅａｓｅ. Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ３９(６): ７１５－７２０.

ＣＨＥＮ Ｌ Ｐꎬ ＷＡＮＧ Ｐꎬ ＳＵＮ Ｙ Ｊꎬ ＷＵ Ｙ Ｊꎬ ２０１６. Ｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒ￣
ａｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｖｅｒｍｅｃｔｉｎ ｗｉｔｈ ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｆａｃｔｏｒ ｒｅｃｅｐｔｏｒ
ｍｅｄｉａｔｅｓ ｔｈｅ ｐｅｎｅｔｒａｔｉｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｌａｒｖａｅ.
Ｏｐｅｎ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ６(４): ｅ１５０２３１.

ＣＬＡＲＫ Ｊ Ｍꎬ ＳＣＯＴＴ Ｊ Ｇꎬ ＣＡＭＰＯＳ Ｆꎬ ＢＬＯＯＭＱＵＩＳＴ Ｊ Ｒꎬ
１９９５. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ａｖｅｒｍｅｃｔｉｎｓ: ｅｘｔｅｎｔꎬ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓꎬ ａｎｄ
ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ４０
(１): １－３０.

ＣＬＡＳＳ Ｔ Ｊꎬ ＫＩＮＴＲＵＰ Ｊꎬ １９９１. Ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄｓ ａｓ ｈｏｕｓｅｈｏｌｄ ｉｎ￣
ｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓ: ａｎａｌｙｓｉｓꎬ ｉｎｄｏｏｒ ｅｘｐｏｓｕｒｅ ａｎｄ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅ. Ｆｒｅｓｅ￣
ｎｉｕｓ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｎａｌｙｔｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ３４０(７): ４４６－４５３.

ＣＯＡＴＳ Ｊ Ｒꎬ １９９０. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｔｏｘｉｃ ａｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ￣
ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｆｏｒ ｏｒｇａｎｏｃｈｌｏｒｉｎｅ ａｎｄ ｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｙｒｅ￣
ｔｈｒｏｉｄ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓ. Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｈｅａｌｔｈ Ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓꎬ ８７

５６１　 第 ３ 期 吴有刚等: 昆虫抗药性产生机制



 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

(１): ２５５－２６２.
ＣＯＬＥ Ｓ Ｐ Ｃꎬ ＳＰＡＲＫＳ Ｋ Ｅꎬ ＦＲＡＳＥＲ Ｋꎬ ＬＯＥ Ｄ Ｗꎬ ＧＲＡＮＴ

Ｃ Ｅꎬ ＷＩＬＳＯＮ Ｇ Ｍꎬ ＤＥＥＬＥＹ Ｒ Ｇꎬ １９９４. Ｐｈａｒｍａｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｕｌｔｉｄｒｕｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｍｒｐ￣ｔｒａｎｓｆｅｃｔｅｄ ｈｕｍａｎ
ｔｕｍｏｒ ｃｅｌｌｓ. Ｃａｎｃｅｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ５４: ５９０２－５９１０.

ＤＡＮＧ Ｋꎬ ＤＯＧＧＥＴＴ Ｓ Ｌꎬ ＶＲＲＲＡ Ｓ Ｇꎬ ＬＥＥ Ｃ Ｙꎬ ２０１７. Ｉｎ￣
ｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｂｅｄ ｂｕｇｓꎬ
Ｃｉｍｅｘ ｓｐｐ. (Ｈｅｍｉｐｔｅｒａ: Ｃｉｍｉｃｉｄａｅ). Ｐａｒａｓｉｔｅｓ ａｎｄ Ｖｅｃｔｏｒｓꎬ
１０(１): ３１８.

ＤＥＡＮ Ｍꎬ ＡＮＮＩＬＯ Ｔꎬ ２００５. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｔｐ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓ￣
ｓｅｔｔｅ (ＡＢＣ) ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｖｅｒｔｅｂｒａｔｅｓ. Ａｎｎｕａｌ
Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｇｅｎｏｍｉｃｓ ａｎｄ Ｈｕｍａｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ６(１): １２３－１４２.

ＤＥＲＭＡＵＷ Ｗꎬ ＩＬＩＡＳ Ａꎬ ＲＩＧＡ Ｍꎬ ＴＳＡＧＫＡＲＡＫＯＵ Ａꎬ
ＧＲＢＩＣ Ｍꎬ ＴＩＲＲＹ Ｌꎬ ＬＥＥＵＷＥＮ Ｔ Ｖꎬ ＶＯＮＴＡＳ Ｊꎬ ２０１２.
Ｔｈｅ ｃｙｓ￣ｌｏｏｐ ｌｉｇａｎｄ￣ｇａｔｅｄ ｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ Ｔｅｔ￣
ｒａｎｙｃｈｕｓ ｕｒｔｉｃａｅ: ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ａｃａｒｉｃｉｄｅ ｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ａ
ｎｏｖｅｌ ｍｕｔａｔｉｏｎ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ａｂａｍｅｃｔｉｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ. Ｉｎｓｅｃｔ
Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ４２(７): ４５５－４６５.

ＤＥＲＭＡＵＷ Ｗꎬ ＶＡＮ ＬＥＥＵＷＥＮ Ｔꎬ ２０１４. Ｔｈｅ ＡＢＣ ｇｅｎｅ
ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ａｒｔｈｒｏｐｏｄｓ: ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ａｎｄ ｒｏｌｅ ｉｎ ｉｎ￣
ｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ４５(１): ８９－１１０.

ＤＯＵＲＩＳ Ｖꎬ ＳＴＥＩＮＢＡＣＨ Ｄꎬ ＰＡＮＴＥＬＥＲＩ Ｒꎬ ＬＩＶＡＤＡＲＡＳ Ｉꎬ
ＰＩＣＫＥＴＴ Ｊ Ａꎬ ＬＥＥＵＷＥＮ Ｔ Ｖꎬ ＮＡＵＥＮ Ｒꎬ ＶＯＮＴＡＳ Ｊꎬ
２０１６. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｓｅｃｔｓ ａｎｄ
ｍｉｔｅｓ ｕｎｒａｖｅｌｓ ｔｈｅ ｂｅｎｚｏｙｌｕｒｅａ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｍｏｄｅ ｏｆ ａｃｔｉｏｎ ｏｎ
ｃｈｉｔｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １１３: １４６９２－１４６９７.

ＤＯＹＬＥ Ｌ Ａꎬ ＹＡＮＧ Ｗꎬ ＡＢＲＵＺＺＯ Ｌ Ｖꎬ ＫＲＯＧＭＡＮＮ Ｔꎬ ＧＡＯ
Ｙ Ｍꎬ ＲＩＳＨＩ Ａ Ｋꎬ ＲＯＳＳ Ｄ Ｄꎬ １９９８. Ａ ｍｕｌｔｉｄｒｕｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｆｒｏｍ ｈｕｍａｎ ｍｃｆ￣７ ｂｒｅａｓｔ ｃａｎｃｅｒ ｃｅｌｌｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ
ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ９５: １５６６５－１５６７０.

ＥＬＬＩＯＴＴ Ｍꎬ １９８９. Ｔｈｅ ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄｓ: ｅａｒｌｙ ｄｉｓｃｏｖｅｒｙꎬ ｒｅｃｅｎｔ ａｄ￣
ｖａｎｃｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ. Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２７: ３３７－３５１.

ＥＬＺＡＫＩ Ｍꎬ ＭＩＡＨ Ｍ Ａꎬ ＰＥＮＧ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｍꎬ ＪＩＡＮＧ Ｌꎬ
ＷＵ Ｍꎬ ＨＡＮ Ｚ Ｊꎬ ２０１８. Ｄｅｌｔａｍｅｔｈｒｉｎ ｉｓ ｍｅｔａｂｏｌｉｚｅｄ ｂｙ
ｃｙｐ６ｆｕ１ꎬ ａ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｐ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｃｅ ｉｎ Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ. Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ７４
(６): １２６５－１２７１.

ＥＰＩＳ Ｓꎬ ＰＯＲＲＥＴＴＡ Ｄꎬ ＭＡＳＴＲＡＮＴＯＮＩＯ Ｖꎬ ＣＯＭＡＮＤＡ￣
ＴＯＲＥ Ｆꎬ ＳＡＳＳＥＲＡ Ｄꎬ ＲＯＳＳＩ Ｐꎬ ＣＡＦＡＲＣＨＩＡ Ｃꎬ Ｏ￣
ＴＲＡＮＴＯ Ｄꎬ ＦＡＶＩＡ Ｇꎬ ＧＥＮＣＨＩ Ｃꎬ ＢＡＮＤＩ Ｃꎬ ＵＲ￣
ＢＡＮＥＬＬＩ Ｓꎬ ２０１４. ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｄｅｆｅｎｓｅ
ａｇａｉｎｓｔ ｐｅｒｍｅｔｈｒｉｎ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｉｎ ｔｈｅ ｍａｌａｒｉａ ｖｅｃｔｏｒ Ａｎｏｐｈｅｌｅｓ
ｓｔｅｐｈｅｎｓｉ. Ｐａｒａｓｉｔｅｓ ＆ Ｖｅｃｔｏｒｓꎬ ７(１): ３４９.

ＦＥＲＮＡＮＤＥＳ Ｅ Ｇꎬ ＶＡＬＥＲＩＯ Ｈ Ｍꎬ ＦＥＬＴＲＩＮ Ｔꎬ ＳＡＮＤ Ｓ Ｔ

Ｖ Ｄꎬ ２０１２. Ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎ￣
ｚｙｍｅｓ ｂｙ ｅｎｔｏｍｏｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｆｕｎｇｉ ｇｒｏｗｎ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｂ￣
ｓｔｒａｔｅｓ. Ｂｒａｚｉｌｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ４３(２): ８２７－８３３.

ＦＩＧＵＥＩＲＡ￣ＭＡＮＳＵＲ Ｊꎬ ＦＥＲＲＥＩＲＡ Ｐ Ａꎬ ＭＡＮＳＵＥ Ｊ Ｆꎬ
ＦＲＡＮＣＯ Ｔ Ａꎬ ＡＬＶＡＲＥＮＧＡ Ｅ Ｓ Ｌꎬ ＳＯＲＧＩＮＥ Ｍ Ｈ Ｆꎬ
ＮＥＶＥＳ Ｂ Ｃꎬ ＭＥＬＯ Ａ Ｃ Ａꎬ ＬＥＡＬ Ｗ Ｓꎬ ＭＡＳＵＤＡ Ｈꎬ
ＭＯＲＥＩＲＡ Ｍ Ｆꎬ ２０１３. Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ｐ￣ｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ
ｍｏｒｔａｌｉｔｙ ｉｎ ｔｅｍｅｐｈｏｓ￣ｔｒｅａｔｅｄ Ａｅｄｅｓ ａｅｇｙｐｔｉ ｌａｒｖａｅ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２２(６): ６４８－６５８.

ＦＵＫＵＴＯ Ｔ Ｒꎬ １９９０. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｏｒｇａｎｏｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ
ａｎｄ ｃａｒｂａｍａｔｅ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓ. Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｈｅａｌｔｈ Ｐｅｒｓｐｅｃ￣
ｔｉｖｅｓꎬ ８７: ２４５－２５４.

ＧＩＲＯＴＴＩ Ｊ Ｒꎬ ＭＩＪＡＩＬＯＶＳＫＹ Ｓ Ｊꎬ ＪＵÁＲＥＺ Ｍ Ｐꎬ ２０１２. Ｅｐｉ￣
ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｇａｒｃａｎｅ ｂｏｒｅｒ Ｄｉａｔｒａｅａ ｓａｃ￣
ｃｈａｒａｌｉｓ (Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｃｒａｍｂｉｄａｅ). Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ３７(３): ２６６－２７７.

ＨＥ Ｃꎬ ＸＩＥ Ｗꎬ ＹＡＮＧ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｓ Ｌꎬ ＷＵ Ｑ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｙ Ｊꎬ
２０１８. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｓｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ ｉｎ Ｂｅｍｉｓｉａ
ｔａｂａｃｉ (Ｈｅｍｉｐｔｅｒａ: Ａｌｅｙｒｏｄｉｄａｅ) ａｎｄ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｔｈａｔ ｇｓｔｄ７
ｈｅｌｐｓ ｅｘｐｌａｉｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｂｅ￣
ｔｗｅｅｎ Ｂ. ｔａｂａｃｉ ｍｉｄｄｌｅ ｅａｓｔ￣ｍｉｎｏｒ Ａｓｉａ １ ａｎｄ Ｍｅｄｉｔｅｒｒａ￣
ｎｅａｎ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２７(１): ２２－３５.

ＨＥ Ｌꎬ ＸＵＥ Ｃ Ｈꎬ ＷＡＮＧ Ｊ Ｊꎬ ＬＩ Ｍꎬ ＬＵ Ｗ Ｃꎬ ＺＨＡＯ Ｚ Ｍꎬ ２００９.
Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｔｏ ｔｗｏ ａｃａｒｉｃｉｄｅｓ ｉｎ Ｔｅｔｒａｎｙｃｈｕｓ ｃｉｎｎａｂａｒｉｎｕｓ (ｂｏｉｄｕｖａｌ). Ｐｅｓ￣
ｔｉｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ９３: ４７－５２.

ＨＥＭＩＮＧＷＡＹ Ｊꎬ ＨＡＷＫＥＳ Ｎ Ｊꎬ ＭＣＣＡＲＲＯＬＬ Ｌꎬ ＲＡＮＳＯＮ
Ｈꎬ ２００４. Ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ
ｍｏｓｑｕｉｔｏｅｓ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ３４
(７): ６５３－６６５.

ＨＩＧＧＩＮＳ Ｃ Ｆꎬ １９９２. Ａｂｃ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ: ｆｒｏｍ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｔｏ
ｍａｎ. Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ８
(１): ６７－１１３.

ＨＯＬＬＥＮＳＴＥＩＮ Ｋꎬ ＤＡＷＳＯＮ Ｒ Ｊꎬ ＬＯＣＨＥＲ Ｋ Ｐꎬ ２００７.
Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ. Ｃｕｒ￣
ｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １７(４): ４１２－４１８.

ＨＯＮＧ Ｓ Ｃꎬ ＱＩＮ Ｇꎬ ＷＡＮＧ Ｗ Ｊꎬ ＨＵ Ｓ Ｌꎬ ＦＡＮＧ Ｆ Ｊꎬ ＬＶ Ｙꎬ
ＹＵ Ｊꎬ ＺＯＵ Ｆ Ｆꎬ ＬＥＩ Ｚ Ｔꎬ ＭＡ Ｋꎬ ＭＡ Ｌꎬ ＺＨＯＵ Ｄꎬ ＳＵＮ
Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｄ Ｈꎬ ＳＨＥＮ Ｂꎬ ＺＨＵ Ｃ Ｌꎬ ２０１４. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｍｉｃｒｏｒｎａｓ ｉｎ Ｃｕｌｅｘ ｐｉｐｉｅｎｓ ａｎｄ
ｔｈｅｉｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍ￣
ｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ５５: ３９－５０.

ＨＯＵ Ｗꎬ ＪＩＡＮＧ Ｃꎬ ＺＨＯＵ Ｘꎬ ＱＩＡＮ Ｋꎬ ＷＡＮＧ Ｌꎬ ＳＨＥＮ Ｙ
Ｈꎬ ＺＨＡＯ Ｙꎬ ２０１６. Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐ￣ｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎ
ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃｈｌｏｒｐｙｒｉｆｏｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｇｅｒｍａｎ ｃｏｃｋ￣
ｒｏａｃｈ (Ｂｌａｔｔｏｄｅａ: Ｂｌａｔｔｅｌｌｉｄａｅ). Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｎｏｍｉｃ Ｅｎｔｏ￣
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ｍｏｌｏｇｙꎬ １０９(６): ２５００－２５０５.
ＩＳＨＩＫＡＷＡ Ｔꎬ １９９２. Ｔｈｅ ＡＴＰ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｓｃｏｎｊｕ￣
ｇａｔｅ ｅｘｐｏｒｔ ｐｕｍｐ. Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １７: ４６３－

４６８.
ＫＡＩ Ｍꎬ ＬＩ Ｘꎬ ＨＵ Ｈꎬ ＺＨＯＵ Ｄꎬ ＳＵＮ Ｙꎬ ＭＡ Ｌꎬ ＺＨＵ Ｃ Ｌꎬ

ＳＨＥＮ Ｂꎬ ２０１６. Ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｓ ｍｏｄｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｍｉｒ￣
９２ａ ｂｙ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｃｐｃｐｒ４ꎬ ｉｎ Ｃｕｌｅｘ ｐｉｐｉｅｎｓ ｐａｌｌｅｎｓ. Ｃｏｍｐａｒａ￣
ｔｉｖｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ＆ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ. Ｐａｒｔ Ｂ. Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０３: ２０－２４.

ＫＯＮＮＯ Ｙꎬ ＳＣＯＴＴ Ｊ Ｇꎬ １９９１. Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｏｆ
ａｂａｍｅｃｔｉｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｈｏｕｓｅ ｆｌｙ. Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ
ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ４１(１): ２１－２８.

ＫＵＭＡＥＲ Ｓ Ｖꎬ ＦＡＲＥＥＤＵＬＡＨ Ｍ Ｄꎬ ＳＵＤＨＡＫＡＲ Ｙꎬ ＶＥＮ￣
ＫＡＴＥＳＷＡＲＬＵ Ｂꎬ ＫＵＭＡＲ Ａ Ｅꎬ ２０１０. Ｃｕｒｒｅｎｔ ｒｅｖｉｅｗ ｏｎ
ｏｒｇａｎｏｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｐｏｉｓｏｎｉｎｇ. Ａｒｃｈｉｖｅｓ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅ￣
ｓｅａｒｃｈꎬ ２(４): １９９－２１５.

ＫＵＭＡＲ Ｐ Ａꎬ ＳＨＡＲＭＡ Ｒ Ｐꎬ ＭＡＬＩＫ Ｖ Ｓꎬ １９９６. Ｔｈｅ ｉｎｓｅｃｔｉ￣
ｃｉｄａｌ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ∥ＮＥＩＤＬＥＭＡＮ Ｓ Ｌꎬ
ＬＡＳＫＩＮ Ａ Ｉ. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ａｐｐｌｉｅｄ ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ. Ｐｉｔｔｓｂｕｒｇｈ:
Ａｃａｄｅｍｉｃ Ｐｒｅｓｓ: １－４３.

ＬＡＢＡＤＥ Ｃ Ｐꎬ ＪＡＤＨＡＶ Ａ Ｒꎬ ＡＨＩＲＥ Ｍꎬ ＺＩＮＪＡＲＤＥ Ｓ Ｓꎬ
ＴＡＭＨＡＮＥ Ｖ Ａꎬ ２０１８. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ￣ｓｔｒａｎｓ￣
ｆｅｒａｓｅ ｆｒｏｍ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ (Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａ: Ｎｏｃｔｕｉｄａｅ)
ｈａｇｓｔ￣８ ｉｎ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅｓｔｉｃｉｄｅｓ. Ｅｃｏｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｎ￣
ｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓａｆｔｙꎬ １４７: ６１２－６２１.

ＬＡＮＮＩＮＧ Ｃ Ｌꎬ ＦＩＮＥ Ｒ Ｌꎬ ＣＯＲＣＯＲＡＮ Ｊ Ｊꎬ ＡＹＡＤ Ｈ Ｍꎬ
ＲＯＳＥ Ｒ Ｌꎬ ＡＢＯＵ￣ＤＯＮＩＡ Ｍ Ｂꎬ １９９６. Ｔｏｂａｃｃｏ ｂｕｄｗｏｒｍ
ｐ￣ｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎ: ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅ￣
ｍｅｎｔ ｉｎ ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ. Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａ －

Ｇｅｎｅｒａｌ Ｓｕｂｊｅｃｔｓꎬ １２９１(２): １５５－１６２.
ＬＥＥ Ｊ Ｂꎬ ＫＩＭ Ｈ Ｓꎬ ＰＡＲＫ Ｙꎬ ２０１７. Ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｃｈｉ￣

ｔｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａ ｇｅｎｅ ｂｙ ＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｐａｔｈｏｇｅ￣
ｎｉｃｉｔｙ ｏｆ Ｂｅａｕｖｅｒｉａ ｂａｓｓｉａｎａ ａｎｕ１ ａｇａｉｎｓｔ Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ
(Ｈｕｂｎｅｒ). Ａｒｃｈｉｖｅｓ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
９４(２): ｅ２１３７１.

ＬＥＥＵＷＥＮ Ｔ Ｖꎬ ＤＥＭＡＥＧＨＴ Ｐꎬ ＯＳＢＯＲＮＥ Ｅ Ｊꎬ ＤＥＲＭＡＵＷ
Ｗꎬ ＧＯＨＬＫＥ Ｓꎬ ＮＡＵＥＮ Ｒꎬ ＧＲＢＩＣ Ｍꎬ ＴＩＲＲＹ Ｌꎬ
ＭＥＲＺＥＮＤＯＲＦＥＲ Ｈꎬ ＣＬＡＲＫ Ｒ Ｍꎬ ２０１２. Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｂｕｌｋ
ｓｅｇｒｅｇａｎｔ ｍａｐｐｉｎｇ ｕｎｃｏｖｅｒｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｍｏｄｅ
ｏｆ ａｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｃｈｉｔｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｉｎ ａｒｔｈｒｏｐｏｄｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄ￣
ｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １０９: ４４０７－４４１９.

ＬＩＡＮＧ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｔꎬ ＸＩＡＮＧ Ｚꎬ ＨＥ Ｎ Ｊꎬ ２０１５. Ｔｗｅｅｄｌｅ ｃｕｔｉｃ￣
ｕｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｍｃｐｔ１ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｂｙ ｐａｒｔｉｃｉ￣
ｐａｔｉｎｇ ｉｎ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ
ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ５８: ７６－８８.

ＬＩＮ Ｙ Ｙꎬ ＪＩＮ Ｔꎬ ＺＥＮＧ Ｌꎬ ＬＵ Ｙ Ｙꎬ ２０１２. Ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｐｅｎｅｔｒａ￣

ｔｉｏｎ ｏｆ β￣ｃｙｐｅｒｍｅｔｈｒｉｎ ｉｎ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ￣ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ
ｓｔｒａｉｎｓ ｏｆ Ｂａｃｔｒｏｃｅｒａ ｄｏｒｓａｌｉｓ. Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １０３(３): １８９－１９３.

ＬＩＵ Ｂꎬ ＴＩＡＮ Ｍꎬ ＧＵＯ Ｑꎬ ＭＡ Ｌꎬ ＺＨＯＵ Ｄꎬ ＳＨＥＮ Ｂꎬ ＳＵＮ
Ｙꎬ ＺＨＵ Ｃ Ｌꎬ ２０１６. Ｍｉｒ￣９３２ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｉｎ Ｃｕｌｅｘ ｐｉｐｉｅｎｓ ｐａｌｌｅｎｓ ( Ｄｉｐｔｅｒａ: Ｃｕｌｉｃｉｄａｅ). Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｍｅｄｉｃａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ５３(５): １２０５－１２１０.

ＬＩＵ Ｃꎬ ＸＩＡＯ Ｙꎬ ＬＩ Ｘꎬ ＯＰＰＥＲＴ Ｂꎬ ＴＡＢＡＳＨＮＩＫ Ｂ Ｅꎬ ＷＵ
Ｋꎬ ２０１４. Ｃｉｓ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｔｒｙｐｓｉｎ ｇｅｎｅ ａｓ￣
ｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｂｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｃｏｔｔｏｎ ｂｏｌｌｗｏｒｍ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅ￣
ｐｏｒｔｓꎬ ４: ７２１９.

ＬＵ Ｋꎬ ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＣＨＥＮ Ｘꎬ ＺＨＡＮＧ Ｚ Ｃꎬ ＬＩ Ｙꎬ ＬＩ Ｗ Ｒꎬ ＺＨＯＵ
Ｑꎬ ２０１７. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａ ｃａｒｂｏｘｙ￣
ｌｅｓｔｅｒａｓｅ ｇｅｎｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃｈｌｏｒｐｙｒｉｆｏｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｎｉｌａｐａ￣
ｒｖａｔａ ｌｕｇｅｎｓ ( ｓｔåｌ). Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ＆ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ
Ｐａｒｔ Ｃ: Ｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｐｈａｒｍａｃｏｌｏｇｙꎬ ２０３: １２－２０.

ＭＥＲＺＥＮＤＯＲＦＥＲ Ｈꎬ ２０１４. Ｃｈａｐｔｅｒ ｏｎｅ — ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ
ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｏｌｅ ｉｎ ｐｒｏｔｅｃｔｉｎｇ ｉｎｓｅｃｔｓ ｆｒｏｍ ｐｅｓｔｉｃｉｄｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｉｎｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ４６: １－７２.

ＭＩＴＯＭＯ Ｈꎬ ＫＡＴＯ Ｒꎬ ＩＴＯ Ａꎬ ＫＡＳＡＭＡＴＳＵ Ｓꎬ ＩＫＥＧＡＭＩ Ｙꎬ
ＫＩＩ Ｉꎬ ＫＵＤＯ Ａꎬ ＫＯＢＡＴＡＫＥ Ｅꎬ ＳＵＭＩＮＯ Ｙꎬ ＩＳＨＩＫＡＷＡ
Ｔꎬ ２００３. Ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｎ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｏｆ ｔｈｅ ＡＴＰ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｂｃｇ２: ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ａｒｇｉｎｉｎｅ￣
４８２ ｉｎ ｍｅｔｈｏｔｒｅｘａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ. Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ３７３: ７６７
－７７４.

ＭＯＵＳＳＩＡＮ Ｂꎬ ２０１６. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｋｅｌｅｔａｌ ｏｒｇａｎｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ. Ｂｅｒｌｉｎ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｐｕｂｌｉｓｈｉｎｇ.

ＭＵＲＲＡＹ Ｃ Ｌꎬ ＱＵＡＧＬＩＡ Ｍꎬ ＡＭＡＳＯＮ Ｊ Ｔꎬ ＭＯＲＲＩＳ Ｃ Ｅꎬ
１９９４. Ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｎｉｃｏｔｉｎｅ ｐｕｍｐ ａｔ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｂｌｏｏｄ￣ｂｒａｉｎ
ｂａｒｒｉｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｂａｃｃｏ ｈｏｒｎｗｏｒｍ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎｅｕｒｏｂｉｏｌｏｇｙ
ｂａｎｎｅｒꎬ ２５(１): ２３－３４.

Ｏ′ＢＲＩＥＮꎬ ＩＺＵＲＵ Ｙꎬ １９７０. Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ ｏｆ ｉｎｓｅｃｔｉ￣
ｃｉｄｅｓ. Ｐｉｔｔｓｂｕｒｇｈ: Ａｃａｄｅｍｉｃ Ｐｒｅｓｓ.

ＰＡＮ Ｃꎬ ＺＨＯＵ Ｙꎬ ＭＯ Ｊꎬ ２００９. Ｔｈｅ ｃｌｏｎｅ ｏｆ ｌａｃｃａｓｅ ｇｅｎｅ ａｎｄ
ｉｔｓ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｐｅｎｅｔｒａｔｉｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ
Ｃｕｌｅｘ ｐｉｐｉｅｎｓ ｐａｌｌｅｎｓꎬ ｔｏ ｆｅｎｖａｌｅｒａｔｅ. Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ
ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ９３(３): １０５－１１１.

ＰＡＮ Ｐ Ｌꎬ ＹＥ Ｙ Ｘꎬ ＬＯＵ Ｙ Ｈꎬ ＬＵ Ｊ Ｂꎬ ＣＨＥＮＧ Ｃꎬ ＳＨＥＮ Ｙꎬ
ＭＯＩＵＳＳＩＡＮ Ｂꎬ ＺＨＡＮＧ Ｃ Ｘꎬ ２０１８. Ａ ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ
ｏｍｉｃｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｓｕｒｖｅｙ ｏｆ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ
ｔｈｅ ｂｒｏｗｎ ｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ
ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ １１５: ５１７５－５１８０.

ＰＥＳＣＨ Ｙ Ｙꎬ ＲＩＥＤＥＬ Ｄꎬ ＢＥＨＲ Ｍꎬ ２０１７. Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｃｈｉｔｉ￣
ｎａｓｅ ２ ｉｓ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｃｈｉｔｉｎ ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｏｒｇａｎｓ ｆｏｒ ｃｕｔｉｃｌｅ ｆｏｒ￣
ｍａｔｉｏｎ. Ａｒｔｈｒｏｐｏｄ Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ ４６(１): ４－１２.

ＰＬＡＰＰ Ｆ Ｊꎬ ＨＯＹＥＲ Ｒ Ｆꎬ １９６８. Ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ
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ｈｏｕｓｅ ｆｌｙ: ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｒａｔｅ ｏｆ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｓ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ
ａｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｇｅｎｅ ｔｈａｔ ａｃｔｓ ａｓ ａｎ ｉｎｔｅｎｓｉｆｉｅｒ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ. Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｎｏｍｉｃ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ６１(５): １２９８－１３０３.

ＰＯＰＯＶＩＣ Ｍꎬ ＺＡＪＡ Ｒꎬ ＬＯＮＣＡＲ Ｊꎬ ＳＭＩＴＡＬ Ｔꎬ ２０１０. Ａ ｎｏｖｅｌ
ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ: ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｚｅｂｒａｆｉｓｈ (Ｄａｎｉｏ ｒｅｒｉｏ)
ＡＢＣＨ１. Ｍａｒｉｎｅ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ６９ : １１－１３.

ＰＯＲＲＥＴＴＡ Ｄꎬ ＧＡＲＧＡＮＩ Ｍꎬ ＢＥＬＬＩＮＩ Ｒꎬ ＭＥＤＩＣＩ Ａꎬ
ＰＵＮＥＬＬＩ Ｆꎬ ＵＲＢＡＮＥＬＬＩ Ｓꎬ ２００８. Ｄｅｆｅｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａ￣
ｇａｉｎｓｔ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓ ｔｅｍｅｐｈｏｓ ａｎｄ ｄｉｆｌｕｂｅｎｚｕｒｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｓ￣
ｑｕｉｔｏ Ａｅｄｅｓ ｃａｓｐｉｕｓ: ｔｈｅ ｐ￣ｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎ ｅｆｆｌｕｘ ｐｕｍｐｓ. Ｍｅｄｉ￣
ｃａｌ ａｎｄ Ｖｅｔｅｒｉｎａｒｙ Ｅｎｔｏｍｏｌｏｇｙꎬ ２２(１): ４８－５４.

ＰＵＴＴＥＲ Ｉꎬ ＣＯＮＮＲＬ Ｊ Ｇ Ｍꎬ ＰＲＥＩＳＥＲ Ｆ Ａꎬ ＨＡＩＤＲＩ Ａ Ａꎬ
ＲＩＳＴＩＣＨ Ｓ Ｓꎬ ＤＹＢＡＳ Ｒ Ａꎬ １９８１. Ａｖｅｒｍｅｃｔｉｎｓ: ｎｏｖｅｌ ｉｎ￣
ｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓꎬ ａｃａｒｉｃｉｄｅｓ ａｎｄ ｎｅｍａｔｉｃｉｄｅｓ ｆｒｏｍ ａ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒ￣
ｇａｎｉｓｍ. Ｅｘｐｅｒｉｅｎｔｉａꎬ ３７(９): ９６３－９６４.

ＱＩＵ Ｙꎬ ＴＩＴＴＩＲＥＲ Ｃꎬ ＷＩＣＫＥＲＴＨＯＭＡＳ Ｃꎬ ＧＯＦＦ Ｇ Ｌꎬ
ＹＯＵＮＧ Ｓꎬ ＷＡＪＮＢＥＲＧ Ｅꎬ ＦＲＩＣＡＵＸ Ｔꎬ ＴＡＱＵＥＴ Ｎꎬ
ＢＬＯＭＱＵＩＳＴ Ｇ Ｊꎬ ＦＥＹＥＲＥＩＳＥＮ Ｒꎬ ２０１２. Ａｎ ｉｎｓｅｃｔ￣ｓｐｅｃｉｆ￣
ｉｃ ｐ４５０ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｄｅｃａｒｂｏｎｙｌａｓｅ ｆｏｒ ｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎ ｂｉ￣
ｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ. Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ
１０９: １４８５８－１４８６３.

ＲＩＧＡ Ｍꎬ ＴＳＡＫＩＲＥＬＩ Ｄꎬ ＩＬＩＡＳ Ａꎬ ＭＯＵＲＯＵ Ｅꎬ ＭＹＲＩＤＡＫＩＳ
Ａꎬ ＳＴＥＰＨＡＮＯＵＳ Ｅ Ｇꎬ ＮＡＵＥＮ Ｒꎬ ＤＥＲＭＡＵＷ Ｗꎬ ＬＥＥＵ￣
ＷＥＮ Ｔ Ｖꎬ ＰＡＩＮＥ Ｍꎬ ＶＯＮＴＡＳＡ Ｊꎬ ２０１４. Ａｂａｍｅｃｔｉｎ ｉｓ ｍｅ￣
ｔａｂｏｌｉｚｅｄ ｂｙ ｃｙｐ３９２ａ１６ꎬ ａ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｐ４５０ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ
ｈｉｇｈ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ａｃａｒｉｃｉｄｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ｔｅｔｒａｎｙｃｈｕｓ ｕｒｔｉｃａｅ. Ｉｎｓｅｃｔ
Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ＆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ４６(１): ４３－５３.

ＲＩＮＫＥＶＩＣＨ Ｆ Ｄꎬ ＤＵ Ｙꎬ ＤＯＮＧ Ｋꎬ ２０１３. Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｏｎ￣
ｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｄｉｕｍ ｃｈａｎｎｅｌ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
ｔｏ ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄｓ. Ｐｅｓｔｉｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １０６
(３): ９３－１００.

ＲＵＳＳＥＬＬ Ｒ Ｊꎬ ＣＬＡＵＤＩＡＮＯＳ Ｃꎬ ＣＡＭＰＢＥＬＬ Ｐ Ｍꎬ ＨＯＲＮＥ
Ｉꎬ ＳＵＴＨＥＲＬＡＮＤ Ｔ Ｄꎬ ＯＡＫＥＳＨＯＴＴ Ｊ Ｇꎬ ２００４. Ｔｗｏ ｍａ￣
ｊｏｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ ｔａｒｇｅｔ ｓｉｔｅ ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｃｏｎｆｅｒ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｃｅ ｔｏ ｏｒｇａｎｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｎｄ ｃａｒｂａｍａｔｅ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓ. Ｐｅｓｔｉ￣
ｃｉｄｅ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ７９(３): ８４－９３.

ＳＣＨＩＮＫＥＬ Ａ Ｈꎬ ＳＭＩＴ Ｊ Ｊꎬ ＶＡＮ Ｔ Ｏꎬ ＢＥＩＪＮＥＮ Ｊ Ｈꎬ ＷＡ￣
ＧＥＮＡＡＲ Ｅꎬ ＤＥＥＭＴＥＲ Ｌ Ｖꎬ ＭＯＬ Ｃ Ａ Ａ Ｍꎬ ＶＡＮ ＤＥＲ
ＶＡＬＫ Ｍ Ａꎬ ＲＯＢＡＮＵＳ￣ＭＡＡＮＤＡＧ Ｅ Ｃꎬ ＴＥ ＲＩＥＬＥ Ｈ Ｐ Ｊꎬ
ＢＥＲＮＳ Ａ Ｊ Ｍꎬ ＢＯＲＳＴ Ｐꎬ １９９４. Ｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｕｓｅ ｍｄｒ１ａ
ｐ￣ｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅ ｌｅａｄｓ ｔｏ ａ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｔｈｅ ｂｌｏｏｄ￣ｂｒａｉｎ ｂａｒ￣
ｒｉｅｒ ａｎｄ ｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｔｏ ｄｒｕｇｓ. Ｃｅｌｌꎬ ７７: ４９１－５０２.

ＳＣＯＴＴ Ｊ Ｇꎬ ２０１７. Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄ ｉｎｓｅｃｔｉ￣
ｃｉｄｅｓ ｉｎ Ｍｕｓｃａ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ. Ｐｅｓｔ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ７３(４):
７１６－７２２.

ＳＨＡＮＮＯＵ Ｄꎬ ＢＬＯＣＫ Ｍ Ｌꎬ ＴＨＯＭＰＳＯＮ Ｄ Ｍꎬ ＢＯＮＩＮＩ Ｍ

Ｇꎬ ＲＯＮＡＬＤＳＯＮ Ｐ Ｔꎬ ＢＥＮＤＡＹＡＮ Ｒꎬ ＭＩＬＬＥＲ Ｄ Ｓꎬ
２０１３. Ｍｉｃｒｏｇｌｉａｌ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｓ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｔｅ￣
ａｓｅ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｓａｑｕｉｎａｖｉｒ: ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ＨＩＶ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ.
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