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摘要: 转录组是细胞在特定发育阶段或生理条件下的全部转录本及其数量总和ꎬ并能揭示特定状态下的

基因表达模式及分子机理ꎮ 象甲科昆虫拥有动物界中最多的物种种类ꎬ该科许多昆虫也是我国粮食仓储

和农林产业上的重大害虫ꎮ 通过研究象甲科昆虫转录组ꎬ从分子水平揭示其生命过程中相关的基因及其

功能ꎬ对寻找害虫防治的新方法具有重要意义ꎮ 本文对象甲科昆虫转录组研究现状进行了浅析ꎬ涉及象

甲科不同发育阶段基因差异、昆虫触角、与植物互作、防治、免疫机制、进化、基因沉默 ７ 个方面的分析ꎬ可
在理论上丰富对象甲科昆虫遗传发育、免疫、潜在 ＲＮＡ 干扰靶点筛选等方面的理解ꎬ并在此基础上提出

了象甲科转录组今后的研究热点与应用前景ꎬ为害虫防控提供理论指导ꎮ
关键词: 象甲科ꎻ 转录组ꎻ 研究概况ꎻ 基础应用
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大的科ꎬ也是动物界中物种数量最丰富的科ꎬ目前

全世界记录有超过 ５ 万种象甲科昆虫ꎬ其中我国超

过 １２００ 种(杨毅等ꎬ２０１２)ꎮ 然而ꎬ象甲科昆虫作为

害虫时ꎬ由于其具有钻蛀性、隐蔽性等特点ꎬ防治效

果往往不佳(李成教ꎬ２０１３)ꎮ 随着高通量测序平台

的发展ꎬ获取细胞过程的生物学视角已成为现实ꎬ
通过转录组测序分析ꎬ可以有效地识别生物中特定

生物安全学报 ２０２０ꎬ ３０(２): ８９－９６
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时空的基因表达模式(Ｏｚｓｏｌａｋ ＆ Ｍｉｌｏｓꎬ２０１１)ꎮ 目

前ꎬ二代高通量测序分析已广泛应用于昆虫学研

究ꎬ如揭示各种生物学现象、基因挖掘以及基因表

达谱构建等(许佳丹等ꎬ２０１９)ꎮ 此外ꎬ转录组也常

用于识别 ＲＮＡ 干扰(ＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅ)目标ꎬ进而

为害虫控制提供策略(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ 综上ꎬ通
过对象甲科昆虫转录组数据的深入剖析ꎬ准确鉴定

相关靶向基因ꎬ可在理论上为象甲科昆虫免疫、生
长发育、抗药性等方面的研究奠定分子生物学基

础ꎬ进而为探究昆虫转录组在害虫防治中的作用提

供新思路ꎮ
本文通过对象甲科昆虫转录组的浅析ꎬ旨在探

索细胞表达与调控之间的联系ꎬ为进一步揭示象甲

科昆虫的遗传发育、免疫、潜在 ＲＮＡ 干扰靶点筛选

等方面提供参考依据ꎬ也为害虫分子生物学研究和

防治提供新的策略与思路ꎮ

１　 象甲科昆虫转录组研究概述
基于转录组测序技术的飞速发展ꎬ非模式生物

的基因挖掘速度和效率显著提高ꎮ 许多与昆虫组

织(Ｋｅｅｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)和杀虫剂相关的基因(如杀

虫剂靶标、解毒酶和代谢)(Ｈｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１２ꎻ Ｚｉｍｍｅｒ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)已在多种象甲科昆虫中通过高通量测

序进行了鉴定ꎮ 转录组还可用于推断与象甲科昆

虫机体发育及其他进化过程相关的信息ꎮ Ｋｅｅｌｉｎｇ
ｅｔ ａｌ.(２０１３ａ)首次对象甲科昆虫山松甲虫 Ｄｅｎｄｒｏｃ￣
ｔｏｎｕｓ ｐｏｎｄｅｒｏｓａｅ Ｈｏｐｋｉｎｓ 进行了基因组报道ꎬ此项

研究给其他象甲科物种转录组测序提供了依据ꎮ
之后ꎬ转录组学在象甲科多个方面均取得一些重要

进展ꎬ但主要集中在生长发育差异、触角分析、与植

物互作、昆虫防治、进化、ＲＮＡｉ、免疫 ７ 个方面ꎬ测序

平台主要涉及 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ ２０００、罗氏 ４５４ ＦＬＸ
Ｔｉｔａｎｉｕｍ 以及 ＰａｃＢｉｏ Ｉｓｏ￣Ｓｅｑ 等ꎮ

２　 转录组在象甲科昆虫上的应用
２.１　 象甲科昆虫不同发育阶段基因的差异分析

深入了解调节象甲科昆虫生命周期和发育各

阶段的分子机制ꎬ将有助于开发更容易获得和环境

相契合的方法来控制害虫ꎮ 转录测序结果将为多

种象甲科害虫的研究提供丰富的分子资源ꎬ并为理

解象甲科昆虫发育过程中基因表达水平的变化提

供框架ꎬ同时ꎬ该转录数据也将阐明昆虫发育的分

子机理ꎮ 如ꎬＹａｎｇ ｅｔ ａｌ. ( ２０２０) 首次利用 ＰａｃＢｉｏ

Ｉｓｏ￣Ｓｅｑ 和 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＲＮＡ￣ｓｅｑ 对 红 棕 象 甲 Ｒｈｙｎ￣
ｃｈｏｐｈｏｒｕｓ ｆｅｒｒｕｇｉｎｅｕｓ (Ｏｌｉｖｅｒ)的 ３ 个发育阶段(蛹、
幼虫、雌性和雄性成虫)进行转录组测序ꎬ共生成

６３８０１ 个非冗余的全长转录本ꎬ平均长度 ２９６４ ｂｐꎮ
Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.(２０１２)利用 Ｒｏｃｈｅ / ４５４ ＧＳ ＦＬＸ 平台捕

获了红棕象甲不同发育阶段的 ５００ 万条测序 ｒｅａｄｓꎬ
同时经基因表达分析显示ꎬ蛹期表达量最高ꎬ幼虫

期表达量最低ꎮ 此外ꎬ该研究还鉴定了超过 ６００００
个单核苷酸多态性和 １２００ 个简单序列重复标记ꎮ
Ｙｉｎ ｅｔ ａｌ.(２０１５)对红棕象甲的胚胎发生系统转录

组进行了研究ꎬ报道了该虫 ５ 个发育阶段的转录

组ꎬ包括 ４ 个胚胎阶段和 １ 个幼虫阶段ꎬ共收集了

２２５３２ 个在不同胚胎阶段表达的基因ꎻ该研究还分

析了几种保守信号通路 (如 Ｈｅｄｇｅｈｏｇ、ＪＡＫ￣ＳＴＡＴ、
Ｎｏｔｃｈ、ＴＧＦ￣、Ｒａｓ / ＭＡＰＫ 和 Ｗｎｔ) 的表达动态ꎬ以及

与细胞凋亡、神经发生和分割相关的关键发育基

因ꎮ 另外ꎬＡｎｔｏｎｙ ｅｔ ａｌ. (２０１７)通过分析红棕象甲

肠道特异性和不同发育阶段的特异性差异表达ꎬ发
现红棕象甲在成虫期纤维素酶和果胶酶显著上调ꎬ
半纤维素酶 ＲｆｅｒＧＨ１６ｃ４１７０ 特异性高表达ꎬ表明红

棕象甲的植物细胞壁降解酶的潜力较大ꎮ
此外ꎬ通过转录组学来筛选不同发育阶段的表

达基因ꎬ有助于研究和挖掘昆虫免疫及应激反应的

关键基因ꎮ Ｌｉｕ ＆ Ｗｅｎ (２０１６)利用 Ｒｏｃｈｅ ４５４ ＦＬＸ
Ｔｉｔａｎｉｕｍ 平台获得不同发育阶段的沟眶象 Ｅｕｃｒｙｐ￣
ｔｏｒｒｈｙｎｃｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ (Ｏｌｉｖｅｒ) (卵、幼虫、蛹和成虫)
转录组数据ꎬ预测了 ２９４ 条涉及生长、繁殖和应激

或免疫反应的生化途径ꎬ并检测到 ６５９０２６ 个单核

苷酸变异、 ６１１２ 个简单重复序列ꎮ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.
(２０１７)通过构建长足大竹象 Ｃｙｒｔｏｔｒａｃｈｅｌｕｓ ｂｕｑｕｅｔｉ
Ｇｕｅｒ 从卵、幼虫、蛹和成虫的发育转录组ꎬ获得了高

质量的综合序列资源ꎮ 此外ꎬ为了评估了长足大竹

象降解竹子木质纤维素的能力ꎬ探索该虫利用竹子

生物量的潜在途径ꎬＬｕｏ ｅｔ ａｌ.(２０１８)通过转录组研

究ꎬ认为长足大竹象碳水化合物活性酶家族基因在

不同发育阶段的表达存在差异ꎮ 相关研究还表明ꎬ
长足大竹象成虫对纤维素降解更有效ꎬ幼虫对木质

素降解更有效ꎬ并且降解能力在肠道的不同部位也

存在差异ꎬ中肠对纤维素的降解作用强于后肠ꎬ且
长足大竹象的肠内消化酶在体内和体外均可降解

竹笋木质纤维素(Ｌｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８ꎬ２０１９)ꎮ Ｎｏｒｉｅｇａ
ｅｔ ａｌ.(２０１９)通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｈｉｓｅｑ 平台对咖啡果小蠹

􀅰０９􀅰 生物安全学报　 Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｓａｆｅｔｙ 第 ３０ 卷　

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 



Ｈｙｐｏｔｈｅｎｅｍｕｓ ｈａｍｐｅｉ (Ｆｅｒｒａｒｉ) ２ 个发育阶段 (幼
虫、雌性和雄性成虫) 转录组进行测序并重新组

装ꎬ发现在不同发育阶段中 ４６６４ 个转录本呈现差

异表达ꎮ 另外ꎬＰａｎｄｉｔａ ｅｔ ａｌ.(２０１８)通过转录组测

序方法ꎬ鉴定了大松象甲 Ｈｙｌｏｂｉｕｓ ａｂｉｅｔｉｓ Ｌ.编码神

经肽、肽激素以及推定的 Ｇ 蛋白偶联受体(ＧＰＣＲ)
的基因ꎬ进一步阐述了神经肽调节的过程ꎮ 综上ꎬ
随着测序技术的发展ꎬ昆虫转录组学的研究取得极

大进步ꎬ为全方位揭示昆虫学相关研究提供了技术

支撑ꎮ 通过转录组技术对不同发育阶段象甲科昆

虫基因表达水平的评估ꎬ将为象甲科昆虫生长发育

的研究提供分子基础ꎮ
２.２　 象甲科昆虫触角转录组分析

象甲科昆虫触角是感受外界环境的重要器官ꎬ
能够感知信息素、二氧化碳及水分等环境因子ꎬ而
象甲通过识别不同环境因子ꎬ进一步产生取食、交
配、产卵等行为ꎮ 近几年ꎬ转录组在象甲科昆虫触

角的研究发展迅速ꎬ这对昆虫化学生态学及行为学

等研究有重要意义ꎮ 例如ꎬＡｎｄｅｒｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.(２０１３)
通过对云杉树皮甲虫 Ｉｐｓ ｔｙｐｏｇｒａｐｈｕｓ Ｌ.与山松甲虫

的触角进行转录组测序ꎬ发现了与嗅觉功能相关的

转录本ꎻ针对化学感觉基因家族ꎬ从云杉树皮甲虫

中鉴定了 １５ 个气味结合蛋白( ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓꎬＯＢＰ)、６ 个化学感觉蛋白( ｃｈｅｍｏｓｅｎｓｏｒｙ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓꎬＣＳＰ)、６ 个味觉受体(ｇｕｓｔａｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓꎬＧＲ)、
３ 个感觉神经元膜蛋白( ｓｅｎｓｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎ ｍｅｍｂｒａｎｅ
ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬＳＮＭＰ)、７ 个离子性受体( ｉｏｎｏｔｒｏｐｉｃ ｒｅｃｅｐ￣
ｔｏｒｓꎬＩＲ)和 ４３ 个气味受体(ｏｄｏｒａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓꎬＯＲ)ꎻ
在山松甲虫中鉴定了 ３１ 个 ＯＢＰｓ、１１ 个 ＣＳＰｓ、３ 个

ＳＮＭＰｓ、４９ 个 ＯＲｓ、２ 个 ＧＲｓ、１５ 个 ＩＲｓꎮ Ｋｅｅｌｉｎｇ ｅｔ
ａｌ.(２０１３ｂ)分析了山松甲虫触角的细胞色素 Ｐ４５０
( ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｐ４５０) ＤｐｏｎＣＹＰ３４５Ｅ２ 转录本功能表

征ꎬ结果表明ꎬ细胞色素 Ｐ４５０ 在山松甲虫嗅觉、萜
烯解毒和信息素生物合成中发挥作用ꎮ Ｃｈｉｕ ｅｔ ａｌ.
(２０１８)在山松甲虫触角转录组中也发现了大量的

Ｐ４５０ꎬ且对雌性和雄性山松甲虫不同生命阶段和组

织的转录水平分析显示ꎬＰ４５０ｓ 在中肠或脂肪体中

有额外表达ꎮ 更重要的是ꎬ山松甲虫可以使用

Ｐ４５０ｓ 来解毒松树防御系统中的其他单萜烯(Ｃｈｉｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 与此同时ꎬ陆续分析了大量象甲科昆

虫触角转录组ꎬ如红棕象甲(Ｙａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)、红脂

大小 蠹 Ｄｅｎｄｒｏｃｔｏｎｕｓ ｖａｌｅｎｓ ＬｅＣｏｎｔｅ ( Ｇｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ

２０１５)、稻水象甲 Ｌｉｓｓｏｒｈｏｐｔｒｕｓ ｏｒｙｚｏｐｈｉｌｕｓ Ｋｕｓｃｈｅｌ
(Ｙｕａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)、甘薯象虫

Ｃｙｌａｓ ｆｏｒｍｉｃａｒｉｕｓ Ｆａｂｒ.(Ｂｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)、玉米象甲

Ｓｉｔｏｐｈｉｌｕｓ ｚｅａｍａｉｓ (Ｍｏｔｃｈｕｌｓｋｙ)(Ｔａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ａꎬ
２０１９ｂ)、 棉 铃 象 甲 Ａｎｔｈｏｎｏｍｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ Ｂｏｈｅｍａｎ
(Ｐａｕｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)等ꎮ 综上ꎬ对象甲科昆虫触角转

录组的分析将会发掘大量的具有潜在应用价值的

基因ꎬ特别是气味识别、传导及降解相关的基因ꎬ这
些基因将为象甲科触角基因功能的研究奠定基础ꎮ
２.３　 象甲科昆虫与植物互作的研究

由于寄主植物通常具有多种防御机制ꎬ象甲科

昆虫对寄主的选择和随后的成功定殖充满了不确

定性ꎮ 寄主植物通常含有大量潜在毒性的特殊代

谢物ꎬ象甲科昆虫必须忍受这些代谢物或具有解毒

能力才能成功生存和繁殖(Ｋｅｅｌｉｎｇ ＆ Ｂｏｈｌｍａｎｎꎬ
２００６)ꎬ而转录组基因表达分析(ＲＮＡ￣ｓｅｑ)能够有

效解释象甲科昆虫的解毒机理以及寄主植物的免

疫应答机制ꎮ Ｒｏｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ.(２０１３)鉴定了山松甲虫

在寄主定殖早期与其解毒有关的转录本ꎬ该研究表

明ꎬ在以寄主组织为食的昆虫中ꎬ发挥潜在解毒作

用的转录本为醇脱氢酶ꎮ Ｐｉｔｔ ｅｔ ａｌ.(２０１４)建立了

山松甲虫在寄主定殖的蛋白质组图谱ꎬ并在对雌虫

与雄虫进行蛋白质组监测过程中发现雌虫发生了

重大且快速的生理变化ꎬ该变化在伴随蛋白(ｃｈａｐ￣
ｅｒｏｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ)、细胞色素 Ｐ４５０ 和谷胱甘肽 Ｓ￣转移

酶(ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ￣ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ)具有大量积累ꎬ表明次

级代谢物诱导的应激生理与早期寄主定殖过程中

的化学排毒有关ꎻ该研究还发现ꎬ山松甲虫雌虫只

有在遇到宿主后才激活卵黄蛋白原ꎬ这一现象表明

资源的分配和分散与繁殖相关ꎮ 虽然山松甲虫的

信息素生物合成途径所涉及的酶还没有全部被识

别或鉴定出来ꎬ但 Ｎａｄｅａｕ ｅｔ ａｌ. (２０１７)通过转录组

已经 鉴 定 了 一 种 细 胞 色 素 Ｐ４５０ 单 加 氧 酶

ＣＹＰ６ＤＥ３ꎬ并确定了其功能特征是参与树脂解毒而

非信息素生物合成ꎮ
植物在受到昆虫危害后ꎬ会改变其防御相关基

因的转录表达水平ꎮ 如 Ａｒｔｉｃｏ ｅｔ ａｌ.(２０１４)利用 Ｉｌ￣
ｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ ２０００ 平台对受棉铃象甲幼虫感染的

棉花转录组进行测序ꎬ结果表明ꎬ大量棉花的转录

本在幼虫取食后发生显著改变ꎬ且在基因表达的变

化中ꎬ该研究识别了几丁质或昆虫口腔分泌物的受

体 /传感器的转录本ꎬ同时转录因子 Ｃａ２＋ 和活性氧
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有关以及编码植物激素信号通路的酶转录物调控

发生了改变ꎮ Ｇｉｏｖｉｎｏ ｅｔ ａｌ.(２０１５)通过转录组分析

了红 棕 象 甲 对 加 拿 利 海 枣 Ｐｈｏｅｎｉｘ ｃａｎａｒｉｅｎｓｉｓ
Ｃｈａｂａｕｄ 攻击的基因调控网络ꎬ该研究发现ꎬ在攻击

的中间阶段共有 ５４ 个基因发生显著变化ꎬ且途径

富集分析表明ꎬ此阶段诱导了与苯丙烷相关的途

径ꎻ而在攻击后期ꎬ超过 ３３００ 个基因受到了影响ꎬ
其中脂质脂肪酸代谢(脂肪酸和甘油脂)、色氨酸代

谢、苯丙氨酸代谢的转录本丰度更高ꎮ 综上ꎬ转录

组在象甲科昆虫与植物互作方面ꎬ特别是解毒机理

与代谢机制的研究ꎬ将为象甲科昆虫的可持续治理

提供参考依据ꎮ
２.４　 象甲科昆虫防治的研究

为了更好地了解异源化合物的杀虫机理ꎬ转录

组技术广泛运用于杀虫剂施用对象甲科昆虫酶活

性影响的研究(Ｆｒａｎｃｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ 此外ꎬ相关研

究也证实ꎬ象甲科昆虫基因表达的转录调控在各种

应激源中起重要作用(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 例如ꎬＬｉ￣
ａｏ ｅｔ ａｌ. (２０１６)通过分析互生叶白千层 Ｍｅｌａｌｅｕｃａ
ａｌｔｅｒｎｉｆｏｌｉａ Ｌ. 叶油处理后的玉米象甲 Ｓｉｔｏｐｈｉｌｕｓ
ｏｒｙｚａｅ (Ｌ.)转录组数据ꎬ共鉴定出 ３５６２ 个差异表达

基因ꎬ其中大部分的差异表达基因参与了杀虫剂解

毒和线粒体功能ꎬ这为开发新型且对环境友好的植

物精油害虫熏蒸剂奠定了良好的基础ꎮ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.
(２０１７)利用异硫氰酸烯丙酯( ａｌｌｙｌ ｉｓｏｔｈｉｏｃｙａｎａｔｅ)
熏蒸玉米象甲ꎬ通过转录组测定并分析差异基因表

达ꎬ结果表明ꎬ细胞骨架崩溃和线粒体功能障碍是

异硫氰酸烯丙酯的重要致死机制ꎮ Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ.
(２０１８)使用 ＲＮＡ￣ｓｅｑ 方法评估了二烯醇( ｔｅｒｐｍｅｎ￣
４￣ｏｌ)熏蒸玉米象甲的整体基因表达情况ꎬ结果表

明ꎬ玉米象甲解毒基因尤其是 Ｐ４５０ｓ 的表达水平发

生了改变ꎬ这为研究象甲科昆虫对二烯醇的全身代

谢反应提供了候选基因ꎮ 综上ꎬ利用转录组技术对

象甲科昆虫的防治研究将为其生态可持续防治提

供新思路ꎮ
２.５　 象甲科昆虫免疫机制的研究

为适应外界环境ꎬ节肢动物(如昆虫)已进化出

多种解毒机制ꎬ进而减少病原对个体的毒性作用ꎬ
从而达到免疫的目的(蒲宇辰等ꎬ２０１７)ꎮ 在转录组

水平上加强对象甲科昆虫和外源刺激之间免疫相

互作用的研究ꎬ将为今后的昆虫学研究提供丰富的

免疫遗传学信息ꎮ Ｘｕ ｅｔ ａｌ. (２０１８)通过鉴定红脂

大小蠹在不同病原菌下的基因表达差异ꎬ发现球孢

白僵菌 Ｂｅａｕｖｅｒｉａ ｂａｓｓｉａｎａ 比吐温菌 Ｌｅｐｔｏｇｒａｐｈｉｕｍ
ｐｒｏｃｅｒｕｍ (Ｋｅｎｄｒ) 能有效地杀灭大多数供试幼虫ꎬ
研究还表明ꎬ昆虫病原真菌能在转录组水平上比共

生真菌引起更强的响应ꎻ同时ꎬ该研究还鉴定了 １８５
个免疫相关基因ꎬ包括模式识别受体、信号调节因

子、免疫通路成员(Ｔｏｌｌ、ＩＭＤ 和 ＪＡＫ / ＳＴＡＴ)和免疫

效应因子等ꎮ 转录组与生理实验相结合的研究证

实ꎬ与无菌环境的昆虫相比ꎬ传统饲养的昆虫具有

更强的抗菌活性和更高的酚氧化酶活性ꎬ说明无菌

昆虫的系统免疫应答明显受损ꎬ相关研究结果还揭

示了肠道共生菌对红棕象甲幼虫具有更强的免疫

刺激作用(Ｍｕｈａｍｍａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ Ｖａｌｅｎｃｉａ ｅｔ ａｌ.
(２０１６)通过罗氏 ４５４ 测序法对香蕉象甲 Ｃｏｓｍｏｐｏ￣
ｌｉｔｅｓ ｓｏｒｄｉｄｕｓ (Ｇｅｒｍａｒ) 幼虫中肠进行了转录组测

定ꎬ确定了可能涉及免疫相关功能和杀虫剂抗性的

基因ꎮ 由于先天免疫反应是害虫对抗病原体的唯

一途径ꎬ利用肠道菌群影响宿主免疫被认为是一种

很有前途 的 害 虫 防 控 策 略 ( Ｍｕｈａｍｍａｄ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ 在全球环境变化的情形下ꎬ转录组测序技

术能够高效且经济地研究昆虫种群变化及其对农

业的破坏情况(Ｃｌａｒｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００１)ꎮ 低温致死是象

甲科昆虫通过免疫调控种群数量的一个重要方面ꎬ
而转录组在其中的应用颇为广泛ꎮ Ｒｏｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ.
(２０１６)分别对山松甲虫幼虫越冬的早秋、晚秋、早
春、晚春 ４ 个时间点的基因表达规律进行了转录研

究ꎬ结果表明ꎬ随着冬季转录谱的变化ꎬ幼虫产生了

多种生理反应ꎬ其主要特征是在秋季参与昆虫免疫

反应和解毒的基因转录ꎮ
象甲科昆虫分泌外部免疫物的转录组的遗传

和分子机制也有大量的研究ꎮ 例如ꎬ Ｐｕ ｅｔ ａｌ.
(２０２０)根据转录组数据筛选了红棕象甲苯醌合成

所需的基因ꎬ分离了 ３ 个新的 ＡＲＳＢ 基因ꎬ即 Ｒｆ￣
ＡＲＳＢ￣０３１１、ＲｆＡＲＳＢ￣１１５８１ 和 ＲｆＡＲＳＢ￣１４３２２ꎬ通过

组织 /器官特异性表达谱分析ꎬ证实 ＡＲＳＢ 基因家族

可以通过参与醌的生物合成来调节对苯醌的分泌

量ꎬ从而改变宿主的外部免疫抑制效率ꎮ Ｇａｇｎｏｎ ｅｔ
ａｌ.(２０１９)通过转录组评估了不同生命阶段的胡萝

卜象甲 Ｌｉｓｔｒｏｎｏｔｕｓ ｏｒｅｇｏｎｅｎｓｉｓ (ＬｅＣｏｎｔｅ)感染寄生线

虫 Ｂｒａｄｙｎｅｍａ ｌｉｓｔｒｏｎｏｔｉ 后繁殖力和死亡率的变化ꎬ
发现幼虫更易受感染ꎬ且被感染的雌性胡萝卜象甲

的繁殖力显著降低ꎬ其原因可能是生殖激素的产生
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被抑制ꎮ 综上ꎬ象甲科昆虫免疫机制的研究ꎬ将改

善甚至推动新的象甲科昆虫控制策略ꎮ
２.６　 象甲科昆虫进化的应用

转录组测序能够获得多个基因片段数据并且

可以消除单基因信息不足的劣势ꎬ利用该优势能重

现昆虫的进化史并且提供其系统发育关系的可靠

信息(Ｚｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００８)ꎮ 此外ꎬ植物细胞壁是地球

上最大的有机碳贮存库ꎬ为了充分和有效地利用这

一富含碳水化合物的巨大资源ꎬ微生物进化出了先

进酶解系统ꎬ该系统可以分泌以果胶、纤维素和半

纤维素为靶点的植物细胞壁降解酶ꎬ而象甲科昆虫

在进化方面也有类似的系统ꎮ 例如ꎬ Ｒｏｙ ｅｔ ａｌ.
(２０１４)利用转录组对 １０ 种叶甲总科和象甲科的甲

虫进行测序ꎬ结果表明ꎬ叶甲总科和象甲科均有一

个大家族的 ＰＧ 编码基因共享一个共同的祖先ꎬ最
类似于子囊菌真菌的 ＰＧ 基因ꎻ此外ꎬ该研究还鉴定

了象甲科甲虫消化系统的 ５０ 个 ＰＧꎬ证实了象甲科

昆虫具有一套特异性连续的果胶降解酶以及保守

但酶活性不高的 ＰＧ 蛋白ꎮ 研究还发现ꎬ一些食草

昆虫的基因组也可以编码植物细胞壁降解酶ꎮ Ｎｅ￣
ｕｐｅｒｔ ｅｔ ａｌ.(２０１８)则通过转录组学和多肽组学技

术ꎬ分析了大黑甲 Ｚｏｐｈｏｂａｓ ａｔｒａｔｕｓ (Ｆａｂｒｉｃｉｕｓ)和棉

铃象甲中的基因产物ꎬ结果表明ꎬ即使在具有代表

性的一组鞘翅目昆虫中ꎬ神经肽能系统也发生了截

然不同的进化过程ꎮ 综上ꎬ转录组在象甲科昆虫进

化研究中的应用将为研究其进化与起源提供丰富

的数据资源ꎮ
２.７　 象甲科基因沉默的应用

“转录组学”不仅是研究昆虫的分子、遗传和细

胞的重要工具ꎬ也是鉴定和选择 ＲＮＡｉ 目标基因的

重要工具 ( Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ａ)ꎮ 如ꎬ 高特异性

ＲＮＡｉ 机制显示出对鞘翅目害虫管理的良好效果

(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ｂ)ꎮ Ｇａｒｃｉａ ｅｔ ａｌ.(２０１７)在棉铃象

甲的转录组中鉴定了 ３ 种核酸酶 ( ＡｇｒａＮｕｃ１、
ＡｇｒａＮｕｃ２ 和 ＡｇｒａＮｕｃ３)ꎬ并评估了这些核酸酶对几

丁质合成酶 ＩＩ (ＡｇｒａＣｈＳＩＩ)基因沉默的影响ꎬ结果

证实ꎬ这些核酸酶主要在后中肠区表达ꎬ而棉铃象

甲中肠核酸酶是双链核糖核酸 ｄｓＲＮＡ 传递的主要

障碍之一ꎬ因此需要开发新的 ＲＮＡｉ 传递策略ꎬ保护

ｄｓＲＮＡ 不受肠道核酸酶的影响ꎬ进而有效控制棉铃

象甲ꎮ 相关研究也表明ꎬ将几丁质合酶基因 (Ａｎｔ￣
ｇＣＨＳ１) 用 ｄｓＲＮＡ 微注射到棉铃象甲雌成虫体内ꎬ

会导致卵无法存活和后代幼虫畸形 (Ｆｉｒｍｉｎｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１３)ꎮ 另外ꎬ通过构建 ＯＢＰｓ 文库ꎬ选择具有特异

性的高表达 ＯＢＰｓꎬ通过 ＲＮＡｉ 进行沉默ꎬ也能达到

生态防治象甲科昆虫的目的ꎮ Ａｎｔｏｎｙ ｅｔ ａｌ.(２０１８)
发现ꎬ特异性 ＲｆｅｒＯＢＰ１７６８ 有助于红棕象甲捕获和

转运气味受体ꎬ当负责信息素结合的 ＲｆｅｒＯＢＰ１７６８
被沉默后ꎬ信息素的交流将中断ꎮ Ｈａｓｓａｎ ｅｔ ａｌ.
(２０１６)以不同的 ｄｓＲＮＡ 敲除了红棕象甲 ５ 龄和 １０
龄幼虫的过氧化氢酶基因ꎬ结果红棕象甲幼虫的死

亡率显著提高并且生长受到抑制ꎮ Ｆｒａｎｃｅｓｃａ ｅｔ ａｌ.
(２０１７)通过沉默红棕象甲 ３ 种基因(α￣淀粉酶、Ｖ￣
ＡＴＰａｓｅ、蜕皮激素受体)评估死亡率ꎬ结果表明ꎬα￣
淀粉酶和蜕皮激素受体基因更具开发 ＲＮＡｉ 靶标的

潜力ꎬ即显著的害虫死亡率和幼虫生长抑制作用突

显了使用该技术对红棕象甲种群控制的可能性ꎮ
综上ꎬ转录组在象甲科基因沉默研究中的应用将为

作物保护提供新的思路ꎮ

３　 展望
尽管象甲科昆虫转录组研究已取得了较多进

展ꎬ但明确象甲科昆虫与植物互作的机理、免疫机

制等仍需要更深入的研究ꎮ 因此ꎬ基于现有象甲科

昆虫的研究现状及其防治要求ꎬ今后象甲科昆虫转

录组研究中的热点和难点可能体现在以下几个方

面:(１)在基因组和转录组资源的开发过程中ꎬ可以

利用第三代测序平台捕获全长转录组ꎻ与第二代测

序平台转录组相比ꎬ全长的转录本可以极大提高基

因组注释和转录组表征的准确性 ( Ｄｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１５)ꎮ 同时ꎬ第三代测序技术具有准确性高、序列

读取长、偏差程度低等优势(Ｒｏｂｅｒｔｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎬ
该优势将为象甲科昆虫的分子生物学研究提供更

可靠的数据支撑ꎮ (２)加强多组学间结合(如基因

组、代谢组、蛋白组等)ꎬ利用多组学对象甲科昆虫

进行更全面和更深层次的研究ꎬ多组学的结合对基

因功能研究更准确、更快速ꎬ如利用 ＲＮＡ 干扰技术

与 ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 介导的基因组定点编辑技术相结

合ꎬ将为害虫的高效防治提供更新、更有效的思路

(侯丽等ꎬ２０１７)ꎮ (３)对象甲科昆虫开展非编码

ＲＮＡ 的研究ꎬ该研究方向已成为昆虫毒理学研究的

一个新兴领域(朱斌等ꎬ２０１６)ꎮ 与此同时ꎬ非编码

ＲＮＡ 作为表观遗传学调控的新机制是细胞内一种

内源的控制因子ꎬ能行使多重功能(薛娟ꎬ２０１２)ꎮ
随着转录技术的发展ꎬ未来昆虫学在转录组的研究
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将会进入更新更全面的阶段ꎬ该阶段将致力于探究

和解决更多更重要的科学问题ꎬ这些问题将不局限

于基因的表达丰度与动态变化ꎬ而是更多地涉及基

因功能及其作用机理ꎬ进而为昆虫遗传发育、免疫、
潜在 ＲＮＡ 干扰靶点筛选等的研究提供参考依据ꎮ
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ＭＡＮＮ Ｊꎬ ２０１３ａ. Ｄｒａｆｔ ｇｅｎｏｍｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｉｎｅ ｂｅｅｔｌｅꎬ
Ｄｅｎｄｒｏｃｔｏｎｕｓ ｐｏｎｄｅｒｏｓａｅ Ｈｏｐｋｉｎｓꎬ ａ ｍａｊｏｒ ｆｏｒｅｓｔ ｐｅｓｔ. Ｇｅ￣
ｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １４(３): ２７.

ＬＩＡＯ Ｍꎬ ＸＩＡＯ Ｊ Ｊꎬ ＺＨＯＵ Ｌ Ｊꎬ ＬＩＵ Ｙꎬ ＷＵ Ｘ Ｗꎬ ＨＵＡ Ｒ
Ｍꎬ ＷＡＮＧ Ｇ Ｒꎬ ＣＡＯ Ｈ Ｑꎬ ＱＩＵ Ｘ Ｈꎬ ２０１６. Ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｍｅｌａｌｅｕｃａ ａｌｔｅｒｎｉｆｏｌｉａ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｏｉｌ ａｎｄ ＲＮＡ￣Ｓｅｑ ａ￣
ｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｓｉｔｏｐｈｉｌｕｓ ｚｅａｍａｉｓ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｏｉｌ
ｆｕｍｉｇａｔｉｏｎ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ １１(１２): ｅ１６７７４８.

ＬＩＵ Ｚ Ｋꎬ ＷＥＮ Ｊ Ｂꎬ ２０１６. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｅｕｃｒｙｐｔｏｒ￣
ｒｈｙｎｃｈｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ (Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ: Ｃｕｒｃｕｌｉｏｎｉｄａｅ) ｕｓｉｎｇ ４５４ ｐｙ￣
ｒｏｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １６(１): ８２.

ＬＵＯ Ｃ Ｂꎬ ＬＩ Ｙ Ｑꎬ ＣＨＥＮ Ｙꎬ ＦＵ Ｃꎬ ＮＯＮＧ Ｘꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｊꎬ
２０１９. Ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｍｂｏｏ ｌｉｇｎｏｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｂｙ ｂａｍｂｏｏ ｓｎｏｕｔ
ｂｅｅｔｌｅ Ｃｙｒｔｏｔｒａｃｈｅｌｕｓ ｂｕｑｕｅｔｉ ｉｎ ｖｉｖｏ ａｎｄ ｖｉｔｒｏ: ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ. Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｆｏｒ Ｂｉｏｆｕｅｌｓꎬ １２: ７５.

ＬＵＯ Ｃ Ｂꎬ ＬＩ Ｙ Ｑꎬ ＬＩＡＯ Ｈꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｊꎬ ２０１８. Ｄｅ ｎｏｖｏ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｏｆ ｔｈｅ ｂａｍｂｏｏ ｓｎｏｕｔ ｂｅｅｔｌｅ Ｃｙｒｔｏｔｒａｃｈｅｌｕｓ
ｂｕｑｕｅｔｉ ｒｅｖｅａｌｓ ａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ｄｅｇｒａｄｅ ｌｉｇｎｏｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｏｆ ｂａｍｂｏｏ
ｆｅｅｄｓｔｏｃｋ. Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｆｏｒ Ｂｉｏｆｕｅｌｓꎬ １１: ２９２.

ＭＵＨＡＭＭＡＤ Ａꎬ ＨＡＢＩＮＥＺＡ Ｐꎬ ＪＩ Ｔ Ｌꎬ ＨＯＵ Ｙ Ｍꎬ ＳＨＩ Ｚ
Ｈꎬ ２０１９. Ｉｎｔｅｓｔｉｎａｌ ｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ ｃｏｎｆｅｒ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｂｙ ｐｒｉｍｉｎｇ
ｔｈｅ ｉｍｍｕｎｅ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ｒｅｄ ｐａｌｍ ｗｅｅｖｉｌ Ｒｈｙｎｃｈｏｐｈｏｒｕｓ ｆｅｒ￣
ｒｕｇｉｎｅｕｓ Ｏｌｉｖｉｅｒ (Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ: Ｄｒｙｏｐｈｔｈｏｒｉｄａｅ). Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ １０: １２１２.

ＮＡＤＥＡＵ Ｊ Ａꎬ ＰＥＴＥＲＥＩＴ Ｊꎬ ＴＩＬＬＥＴＴ Ｒ Ｌꎬ ＪＵＮＧ Ｆꎬ ＦＯ￣
ＴＯＯＨＩ Ｍꎬ ＭＡＣＬＥＡＮ Ｍꎬ ＹＯＵＮＧ Ｓꎬ ＳＣＨＬＡＵＣＨ Ｋꎬ
ＢＬＯＭＱＵＩＳＴ Ｇ Ｊꎬ ＴＩＴＴＩＧＥＲ Ｃꎬ ２０１７. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｔｒａｎ￣
ｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ｏｆ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｉｎｅ ｂｅｅｔｌｅ ｐｈｅｒｏｍｏｎｅ￣ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣＹＰ６ＤＥ３. ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍ￣
ｉｃｓꎬ １８: ３１１.

ＮＥＵＰＥＲＴ Ｓꎬ ＭＡＲＣＩＮＩＡＫ Ｐꎬ ＫＯＥＨＬＥＲ Ｒꎬ ＮＡＣＨＭＡＮ Ｒ
Ｊꎬ ＳＵＨ Ｃ Ｐ Ｃꎬ ＰＲＥＤＥＬ Ｒꎬ ２０１８. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｏｆ
ＣＡＰＡ ａｎｄ ｐｙｒｏｋｉｎｉｎ ｐｒｅｃｕｒｓｏｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｇｉａｎｔ ｍｅａｌｗｏｒｍ ｂｅｅｔｌｅ
Ｚｏｐｈｏｂａｓ ａｔｒａｔｕｓ ( Ｔｅｎｅｂｒｉｏｎｉｄａｅ) ａｎｄ ｔｈｅ ｂｏｌｌ ｗｅｅｖｉｌ Ａｎ￣
ｔｈｏｎｏｍｕｓ ｇｒａｎｄｉｓ (Ｃｕｒｃｕｌｉｏｎｉｄａｅ). Ｇｅｎｅｒａｌ ＆ Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ
Ｅｎｄｏｃｒｉｎｏｌｏｇｙꎬ ２５８: ５３－５９.

ＮＯＲＩＥＧＡ Ｄ Ｄꎬ ＡＲＩＡＳ Ｐ Ｌꎬ ＢＡＲＢＯＳＡ Ｈ Ｒꎬ ＡＲＲＡＥＳ Ｆꎬ
ＯＳＳＡ Ｇ Ａꎬ ＶＩＬＬＥＧＡＳ Ｂꎬ ＣＯＥＬＨＯ Ｒ Ｒꎬ ＡＬＢＵＱＵＥＲ￣
ＱＵＥ Ｅꎬ ＴＯＧＡＷＡ Ｒ Ｃꎬ ＧＲＹＮＢＥＲＧ Ｐꎬ ＷＡＮＧ Ｈꎬ
ＶＥＬＥＺ Ａ Ｍꎬ ＡＲＢＯＬＥＤＡ Ｊ Ｗꎬ ＧＲＯＳＳＩ￣ＤＥ￣ＳＡ Ｍ Ｆꎬ
ＳＩＬＶＡ Ｍꎬ ＶＡＬＥＮＣＩＡ￣ＪＩＭＥＮＥＺ Ａꎬ ２０１９. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
ａｎｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｃｏｆｆｅｅ ｂｅｒｒｙ ｂｏｒｅｒꎬ Ｈｙｐｏｔｈｅｎｅｍｕｓ ｈａｍｐｅｉ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅ￣
ｐｏｒｔｓꎬ ９(１): １２８０４.

ＯＺＳＯＬＡＫ Ｆꎬ ＭＩＬＯＳ Ｐ Ｍꎬ ２０１１. ＲＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ: ａｄｖａｎｃｅｓꎬ
ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ａｎｄ ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｉｅｓ. Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ １２
(２): ８７－９８.

ＰＡＮＤＩＴＡ Ａ Ａꎬ ＲＡＧＩＯＮＩＥＲＩ Ｌꎬ ＭＡＲＬＥＹ Ｒꎬ ＹＥＯＨ Ｊ Ｇ Ｃꎬ
ＩＮＷＡＲＤ Ｄ Ｊ Ｇꎬ ＤＡＶＩＥＳ Ｓꎬ ＰＲＥＤＥＬ Ｒꎬ ＤＯＷ Ｊ Ａ Ｔꎬ
２０１８. Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄ ＲＮＡ￣Ｓｅｑ ａｎｄ ｐｅｐｔｉｄｏｍｉｃｓ ｉｄｅｎｔｉｆｙ ｎｅｕ￣
ｒｏｐｅｐｔｉｄｅｓ ａｎｄ Ｇ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｕｐｌｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ (ＧＰＣＲｓ) ｉｎ ｔｈｅ
ｌａｒｇｅ ｐｉｎｅ ｗｅｅｖｉｌ Ｈｙｌｏｂｉｕｓ ａｂｉｅｔｉｓꎬ ａ ｍａｊｏｒ ｆｏｒｅｓｔｒｙ ｐｅｓｔ. Ｉｎ￣
ｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １０１: ９４－１０７.

ＰＡＵＬＡ Ｄ Ｐꎬ ＴＯＧＡＷＡ Ｒ Ｃꎬ ＣＯＳＴＡ Ｍ Ｍ Ｄ Ｃꎬ ＧＲＹＮＢＥＲＧ
Ｐꎬ ＭＡＲＴＩＮＳ Ｎ Ｆꎬ ＡＮＤＯＷ Ｄ Ａꎬ ２０１８. Ｓｙｓｔｅｍｉｃ ａｎｄ ｓｅｘ￣
ｂｉａｓｅｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＯＢＰ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｕｎｄｅｒ ｓｅｍｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ
ｓｔｉｍｕｌｉ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ８(１): ６０３５.

ＰＩＴＴ Ｃꎬ ＲＯＢＥＲＴ Ｊ Ａꎬ ＢＯＮＮＥＴＴ Ｔ Ｒꎬ ＫＥＥＬＩＮＧ Ｃ Ｉꎬ
ＢＯＨＬＭＡＮＮ Ｊꎬ ＨＵＢＥＲ Ｄ Ｐ Ｗꎬ ２０１４. Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｉｎｄｉｃａ￣
ｔｏｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｐｉｄｌｙ ｓｈｉｆｔｉｎｇ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ｆｒｏｍ ｗｈｏｌｅ ｍｏｕｎｔａｉｎ
ｐｉｎｅ ｂｅｅｔｌｅꎬ Ｄｅｎｄｒｏｃｔｏｎｕｓ ｐｏｎｄｅｒｏｓａｅ ( Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ: Ｃｕｒｃｕ￣
ｌｉｏｎｉｄａｅ)ꎬ ａｄｕｌｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｅａｒｌｙ ｈｏｓｔ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ
９(１０): ｅ１１０６７３.

ＰＵ Ｙ Ｃꎬ ＬＩＡＮＧ Ｘ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈꎬ ＺＨＡＮＧ Ｈ Ｊꎬ ＸＵ Ｌ Ｎꎬ ＪＩ
Ｙ Ｎꎬ ＨＵＡＮＧ Ｓ Ｎꎬ ＢＡＩ Ｊꎬ ＨＯＵ Ｙ Ｍꎬ ２０２０. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｎｏｖｅｌ ＡＲＳＢ ｇｅｎｅｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｆｏｒ ｐ￣ｂｅｎｚｏｑｕｉｎｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎ￣
ｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｒｖａｌ ｏｒａｌ ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇ ｉｎ ｅｘｔｅｒｎａｌ
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ｉｍｍｕｎｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｄ ｐａｌｍ ｗｅｅｖｉｌ. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２１(５): １６１０.

ＲＯＢＥＲＴ Ｊ Ａꎬ ＢＯＮＮＥＴＴ Ｔꎬ ＰＩＴＴ Ｃꎬ ＳＰＯＯＮＥＲ Ｌ Ｊꎬ ＦＲＡ￣
ＳＥＲ Ｊꎬ ＹＵＥＮ Ｍ Ｍ Ｓꎬ ＫＥＥＬＩＮＧ Ｃ Ｉꎬ ＢＯＨＬＭＡＮＮ Ｊꎬ
ＨＵＢＥＲ Ｄ Ｐ Ｗꎬ ２０１６. Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｏｖｅｒｗｉｎ￣
ｔｅｒｉｎｇ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｉｎｅ ｂｅｅｔｌｅ ｌａｒｖａｅ ｓｕｇｇｅｓｔｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｙｓｔｅｍｓ
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｏｖｅｒｗｉｎｔｅｒｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｃｏｌｄ ｈａｒｄｉｎｅｓｓꎬ ａｎｄ ｐｒｅｐａ￣
ｒａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｓｐｒｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ. ＰｅｅｒＪꎬ ４: ｅ２１０９.

ＲＯＢＥＲＴ Ｊ Ａꎬ ＰＩＴＴ Ｃꎬ ＢＯＮＮＥＴＴ Ｔ Ｒꎬ ＹＵＥＮ Ｍ Ｍ Ｓꎬ
ＫＥＥＬＩＮＧ Ｃ Ｉꎬ ＢＯＨＬＭＡＮＮ Ｊꎬ ＨＵＢＥＲ Ｄ Ｐ Ｗꎬ ２０１３.
Ｄｉｓｅｎｔａｎｇｌｉｎｇ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ: ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｆｅｅｄｉｎｇ ｍｏｕｎｔａｉｎ ｐｉｎｅ ｂｅｅｔｌｅ ｉｌｌｕｍｉｎａｔｅｓ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ￣ｌｅｖｅｌ ｈｏｓｔ
ｃｈｅｍｉｃａｌ ｄｅｆｅｎｓｅ ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ. ＰＬｏＳ ＯＮＥꎬ ８
(１１): ｅ７７７７７.

ＲＯＢＥＲＴＳ Ｒ Ｊꎬ ＣＡＲＮＥＩＲＯ Ｍ Ｏꎬ ＳＣＨＡＴＺ Ｍ Ｃꎬ ２０１３. Ｔｈｅ ａｄ￣
ｖａｎｔａｇｅｓ ｏｆ ＳＭＲＴ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ. Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １４(６): ４０５.

ＲＯＹ Ｋꎬ ＬＹＤＩＡ Ｇꎬ ＧＵＥＮＴＥＲ Ｔꎬ ＳＩＥＧＦＲＩＥＤ Ｄ Ｂꎬ
ＦＦＲＥＮＣＨ￣ＣＯＮＳＴＡＮＴ Ｒ Ｈꎬ ＨＥＣＫＥＬ Ｄ Ｇꎬ ＰＡＵＣＨＥＴ
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