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摘要: 杀虫晶体蛋白(ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌ ｃｒｙｓｔａｌ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＩＣＰｓꎻ含有 Ｃｒｙ 和 Ｃｙｔ ２ 大家族)和营养期杀虫蛋白(ｖｅｇ￣
ｅｔａｔｉｖｅ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ Ｖｉｐｓ)等 Ｂｔ 杀虫蛋白可有效防治鳞翅目害虫ꎬ其中 Ｃｒｙ 应用最广泛ꎮ 然而ꎬ一
些地区的鳞翅目害虫已对 Ｂｔ 杀虫蛋白产生了抗性ꎮ 目前ꎬ普遍认为鳞翅目昆虫中肠受体与 Ｂｔ 杀虫蛋白

结合能力的改变是导致其对 Ｂｔ 杀虫蛋白产生抗性的最主要因素ꎮ 在鳞翅目昆虫中ꎬＣｒｙ 受体是研究得最

为透彻的 Ｂｔ 受体ꎬ已经被证实的有氨肽酶 Ｎ、钙黏蛋白、碱性磷酸酶和 ＡＢＣ 转运蛋白等ꎮ Ｖｉｐｓ 杀虫蛋白

类与鳞翅目昆虫中肠受体的结合方式与 Ｃｒｙ 杀虫蛋白相似ꎬ但结合位点与 Ｃｒｙ 杀虫蛋白不同ꎮ 本文从结

构特点、作用机制及不同鳞翅目昆虫间的表达差异等角度对以上 ４ 种鳞翅目昆虫中肠 Ｂｔ 受体进行了综述ꎬ并提出如下展

望:(１)以棉铃虫或小菜蛾等鳞翅目昆虫为农业害虫模式生物进行深入研究ꎬ阐明其对 Ｂｔ 杀虫蛋白产生抗性的机制ꎬ为研

究其他鳞翅目农业害虫对 Ｂｔ 杀虫蛋白产生抗性的机制提供理论借鉴ꎻ(２)鉴于在不同鳞翅目昆虫间ꎬ中肠 Ｂｔ 受体与 Ｂｔ 杀
虫蛋白结合存在差异ꎬ且同一 Ｂｔ 杀虫蛋白与鳞翅目昆虫 Ｂｔ 受体并不专一性结合ꎬＢｔ 杀虫蛋白多基因组合策略是较为有效

的田间鳞翅目昆虫防治策略ꎬ是今后一段时间内 Ｂｔ 杀虫蛋白应用的发展方向ꎮ
关键词: 苏云金芽孢杆菌ꎻ 杀虫蛋白ꎻ 氨肽酶 Ｎꎻ 钙黏蛋白ꎻ 碱性磷酸酶ꎻ ＡＢＣ 转运蛋白
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　 　 苏云金芽孢杆菌(Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｎｇｉｅｎｓｉｓꎬ Ｂｔ)在

芽孢形成过程中产生杀虫晶体蛋白 ( ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌ
ｃｒｙｓｔａｌ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＩＣＰｓ)和在对数生长中期分泌营养

期杀虫蛋白( ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ Ｖｉｐｓ)
(Ｅｓｔｒｕｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９６)ꎮ ＩＣＰｓ 分为 Ｃｒｙ 杀虫蛋白和

Ｃｙｔ 杀虫蛋白 ２ 类ꎬ其中ꎬＣｒｙ 杀虫蛋白是目前应用

最广泛的 Ｂｔ 杀虫蛋白ꎬ其亚组达 ７９ 个(Ｃｌａｉｒｍｏｎｔ ｅｔ
ａｌ.ꎬ１９９８ꎻ Ｓｃｈｎｅｐｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８ꎻ ｈｔｔｐｓ:∥ ｃａｍｔｅｃｈ￣
ｂｐｐ.ｉｆａｓ.ｕｆｌ.ｅｄｕ / ｏｌｄ＿ｎａｍｅ＿ｎｅｗ＿ｎａｍｅ / )ꎮ Ｂｔ 杀虫蛋

白只对靶标害虫(主要是鳞翅目、双翅目和鞘翅目

昆虫)起作用ꎬ对人畜及生态环境无害(Ｓａｎａｈｕｊａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１１ꎻ Ｓｃｈｎｅｐｆ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９８)ꎮ 将 Ｂｔ 杀虫蛋白基

因转到棉花 Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ ｈｅｒｂａｃｅｕｍ Ｌｉｎｎ.、玉米 Ｚｅａ
ｍａｙｓ Ｌ.、水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.、甘蔗 Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｏｆｆｉｃｉ￣
ｎａｒｕｍ Ｌ.ꎬ、茄子 Ｓｏｌａｎｕｍ ｍｅｌｏｎｇｅｎａ Ｌ.和大豆 Ｇｌｙ￣
ｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.等农作物中ꎬ可有效减少靶

标害虫对农作物的危害ꎮ 然而ꎬ自 １９８９ 年小菜蛾

Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ (Ｌ.)被报道对 Ｂｔ 杀虫蛋白产生抗

性以来(Ｔａｂａｓｈｎｉｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９０)ꎬ害虫对 Ｂｔ 杀虫蛋

白的抗性呈逐年增长的趋势ꎮ
目前ꎬＢｔ 杀虫蛋白杀虫机制和鳞翅目昆虫对 Ｂｔ

杀虫蛋白抗性机制尚未研究清楚ꎮ Ｂｔ 杀虫蛋白杀虫

机制主要有 Ｂｒａｖｏ 模型 (Ｋｎｏｗｌｅｓ ＆ Ｅｌｌａｒꎬ１９８７)、
Ｚｈａｎｇ 模型(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００５)及 Ｊｕｒａｔ￣Ｆｕｅｎｔｅｓ 模型

(Ｊｕｒａｔ￣Ｆｕｅｎｔｅｓ ＆ Ａｄａｎｇꎬ２００６)等ꎻ昆虫对 Ｂｔ 杀虫蛋

白抗性机制主要有促分裂原活化蛋白激酶(ｍｉｔｏｇｅｎ￣
ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬ ＭＡＰＫ)信号通路模型(康
师ꎬ２０１８ꎻ Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)和 ＣＡＤ 错误定位(ｃａｄｈｅｒ￣
ｉｎ ｍｉｓｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ)模型(Ｘｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)等ꎮ

目前ꎬ普遍接受的 Ｂｔ 杀虫蛋白杀虫机制主要

经历 ３ 个阶段:
(１)活化ꎮ Ｂｔ 原毒素(分子质量 １３０ ~ １４０ ｋｕ)

被昆虫取食后以晶体形式进入中肠ꎬ随即被碱性消

化液和相应蛋白水解酶识别并水解为 ５５~６５ ｋｕ 的

活化杀虫蛋白核心ꎮ Ｎ 端测序表明ꎬＢｔ 杀虫蛋白的

酶切位点在结构域 Ｉ 的螺旋 α￣１ 前端的 Ａｒｇ２８ 处

(Ｌｉｕꎬ２０２０)ꎻ
(２)结合ꎮ 活化的杀虫蛋白穿过围食膜( ｐｅｒ￣

ｉｔｒｏｐｈｉｃ ｍｅｍｂｒａｎｅꎬ ＰＭ)ꎬ并与昆虫中肠刷状缘膜囊

泡(ｂｒｕｓｈ￣ｂｏｒｄｅｒ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｖｅｓｉｃｌｅｓꎬ ＢＢＭＶ)受体结

合ꎮ 一种模型表明ꎬＣｒｙ 杀虫蛋白单体与钙黏蛋白

(ｃａｄｈｅｒｉｎꎬ ＣＡＤ)结合后ꎬ会进一步加工形成杀虫

蛋白低聚物 ( ｏｌｉｇｏｍｅｒ )ꎬ 该低聚物与氨肽酶 Ｎ
(ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ Ｎꎬ ＡＰＮ) 或碱性磷酸酶 ( ａｌｋａｌｉｎｅ
ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬ ＡＬＰ)结合(Ａｒｅｎａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎬ然后

通过糖基磷脂酰肌醇( ｇｌｙｃｏｓｙｌｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌꎬ
ＧＰＩ)锚定结合到细胞膜上的蛋白质ꎮ 另一种模型

认为ꎬＣｒｙ 杀虫蛋白低聚物与 ＣＡＤ 结合后通过激活

腺苷酸环化酶(ａｄｅｎｙｌａｔｅ ｃｙｃｌａｓｅꎬ ＡＣ)信号传导途

径诱导程序性细胞死亡 ( ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈꎬ
ＰＣＤ) (Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎮ 另外ꎬＡＢＣ 转运蛋白

(ＡＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒꎬ ＡＢＣ)也作为 Ｂｔ
受体而参与到鳞翅目昆虫中毒过程中ꎬ小菜蛾 Ｐｘ￣
ＡＢＣＣ２ 促进小菜蛾中 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的低聚(ｏｌｉ￣
ｇｏｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ)和低聚物插入细胞膜中(Ｏｃｅｌｏｔｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎬ且 ＰｘＡＢＣ 与 ＰｘＣＡＤ 协同促进小菜蛾 Ｃｒｙ 抗

性水平(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ
(３)成孔ꎮ 杀虫蛋白寡聚物与受体结合后被插

入中肠细胞膜形成膜孔ꎬ从而改变细胞渗透性使细

胞裂解死亡ꎬ进而导致昆虫死亡ꎮ
根据目前普遍接受的 Ｂｔ 杀虫蛋白杀虫机制ꎬ

鳞翅目昆虫对 Ｂｔ 杀虫蛋白的抗性机制主要分为 ３
类:①鳞翅目昆虫中肠蛋白酶活化 Ｂｔ 杀虫蛋白的

能力改变ꎬ主要是胰蛋白酶( ｔｒｙｐｓｉｎ)和胰凝乳蛋白

酶( ｃｈｙｍｏｔｒｙｐｓｉｎ) (Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ꎻ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎻ②Ｂｔ 活化杀虫蛋白核心(Ｂｔ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｔｏｘｉｎ
ｃｏｒｅ)与鳞翅目昆虫中肠 Ｂｔ 受体的结合能力及结合

位点数量的改变(Ｂｒａｖｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１８ａ)ꎻ③鳞翅目昆虫信号调控通路改变ꎮ 目前ꎬ
普遍认为第二类是鳞翅目昆虫产生 Ｂｔ 抗性的最主

要原因ꎮ 在鳞翅目昆虫中ꎬ研究最为透彻的 Ｂｔ 受
体是 Ｃｒｙ 受体ꎬ位于鳞翅目昆虫中肠 ＢＢＭＶ 细胞膜

上ꎬ已经被证实的鳞翅目昆虫中肠 Ｃｒｙ 受体有

ＡＰＮ、ＣＡＤ、ＡＬＰ、ＡＢＣ 等ꎮ

１　 鳞翅目昆虫 Ｂｔ 杀虫蛋白受体
１.１　 氨肽酶 Ｎ

氨肽酶 Ｎ 是最早发现的鳞翅目昆虫中肠 Ｂｔ 受
体(Ｋｎｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９４)ꎮ 据研究ꎬ鳞翅目昆虫中肠

ＡＰＮ 在系统发育上分为 ８ 个族ꎬ依次命名为 ＡＰＮ１
~８(Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ这些 ＡＰＮｓ 都具有以下常见

特征:(１)是一类可切割肽链 Ｎ 末端中性氨基酸的

酶ꎬ常与内肽酶和羧肽酶协同发挥作用(Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００５)ꎻ(２)Ｃ 端通过 ＧＰＩ 识别并结合在鳞翅目

昆虫中肠 ＢＢＭＶ 细胞膜表面( Ｌｕ ＆ Ａｄａｎｇꎬ１９９６ꎻ
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Ｔａｋｅｓｕｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９２)ꎻ(３)多含有谷氨酸锌化氨肽

酶(ｇｌｕｚｉｎｃｉｎａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ)的保守元件 ＧＡＭＥＮ 基

序和锌结合基序ꎬ成熟 ＡＰＮ 分子质量在 ９０~１７０ ｋｕ
(Ｐｉｇｏｔｔ ＆ Ｅｌｌａｒꎬ２００７)ꎻ(４)与 Ｃｒｙ 杀虫蛋白的结合

方式不尽相同ꎬ某些 ＡＰＮ 可与多种 Ｃｒｙ 杀虫蛋白结

合ꎬ而某些 Ｃｒｙ 杀虫蛋白可与多个 ＡＰＮｓ 结合ꎮ
ＡＰＮ 各族之间存在结构差异ꎮ ＡＰＮ５ 具有 ＧＡ￣

ＭＥＮ 基序的变化形式ꎬ其中甲硫氨酸被替换为苏

氨酸(Ｐｉｇｏｔｔ ＆ Ｅｌｌａｒꎬ２００７)ꎮ ＡＰＮ１ 和 ＡＰＮ３ 在 ＧＰＩ
序列的下游为苏氨酸富含区ꎬ该区域具有广泛的 Ｏ￣
连接糖基化ꎬ被认为可能是 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的结

合位点(Ｋｎｉｇｈｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００３)ꎬ棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒ￣
ｍｉｇｅｒａ (Ｈüｂｎｅｒ)的 ＨａＡＰＮ１ 和 ＨａＡＰＮ２ 虽然都含

有一个 Ｏ￣连接糖基化位点富集区(高美静ꎬ２０１７)ꎬ
但分别敲除棉铃虫易感品系 ＳＣＤ 中这 ２ 个 ＡＰＮｓ
基因后ꎬ对 Ｃｒｙ１Ａ 或 Ｃｒｙ２Ａ 杀虫蛋白的敏感性均无

显著变化(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ｂ)ꎮ 鳞翅目昆虫 ＡＰＮ
主要通过与 Ｃｒｙ 杀虫蛋白结合使易感昆虫中肠细

胞膜成孔而改变细胞膜的渗透性ꎬ进而导致细胞裂

解ꎮ ＡＰＮ 作为 Ｃｒｙ 杀虫蛋白的受体ꎬ含有与 Ｃｒｙ 杀

虫蛋白结合的结构域或结合位点ꎬ如美国白蛾

Ｈｙｐｈａｎｔｒｉａ ｃｕｎｅａ (Ｄｒｕｒｙ)中肠 ＡＰＮ３ 的谷氨酸锌化

氨肽酶结构域可与 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白特异性结合

(王翠苹等ꎬ２０１６)ꎮ
ＡＰＮ 作为 Ｃｒｙ 受体ꎬ在不同种类鳞翅目昆虫中

也不相同ꎬ有的鳞翅目昆虫 ＡＰＮ 作为专一的 Ｃｒｙ 受

体ꎬ有的鳞翅目昆虫 ＡＰＮ 却不与某种 Ｃｒｙ 杀虫蛋白

唯一结合ꎮ 家蚕 Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ Ｌ. ＢｍＡＰＮ６ (林平

等ꎬ２０１８) 和二点委夜蛾 Ａｔｈｅｔｉｓ ｌｅｐｉｇｏｎｅ Ｍｓｃｈｌｅｒ
ＡｌＡＰＮ５ (Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)都仅作为 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫

蛋白的功能性受体ꎬ而水稻害虫二化螟 Ｃｈｉｌｏ ｓｕｐ￣
ｐｒｅｓｓａｌｉｓ Ｗａｌｋｅｒ ＣｓＡＰＮ６ 和 ＣｓＡＰＮ８ 都 参 与 了

Ｃｒｙ１Ａｃ / Ｃｒｙ１Ａｂ 和 Ｃｒｙ１Ｃａ 杀虫蛋白的毒性作用

(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ
不同种类鳞翅目昆虫在不同发育阶段及不同

部位、不同 ＡＰＮｓ 的表达量也不尽相同ꎮ 水稻二化

螟 ＣｓＡＰＮ６ 在 ４ 龄期前肠中高表达ꎬ而 ＣｓＡＰＮ８ 在

成虫和蛹中高表达(Ｓｕｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎻ甘蔗二点螟

Ｃｈｉｌｏ ｉｎｆｕｓｃａｔｅｌｌｕｓ Ｓｎｅｌｌｅｎ ＣｉＡＰＮ１、 ＣｉＡＰＮ２、
ＣｉＡＰＮ３、ＣｉＡＰＮ４、ＣｉＡＰＮ７ 和 ＣｉＡＰＮ８ 在 ６ 龄期表达

水平最高ꎬ而在 ５ 龄期的表达水平较低(Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１９ａ)ꎻ在棉铃虫中ꎬ除 ＨａＡＰＮ７ 等少数 ＡＰＮ

外ꎬ其他 ＨａＡＰＮｓ 在中肠组织中均高表达(高美静ꎬ
２０１７)ꎮ
１.２　 钙黏蛋白

钙黏蛋白是定位于昆虫中肠 ＢＢＭＶ 上重要的

Ｃｒｙ 受体ꎬＣＡＤ 首次在烟草天蛾 Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ (Ｌ.)
中被鉴定为 Ｂｔ 受体(Ｖａｄｌａｍｕｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９５)ꎮ ＣＡＤ
为单链糖蛋白ꎬ其糖基化对于 Ｂｔ 杀虫蛋白与之结

合至关重要ꎮ 鳞翅目昆虫 ＣＡＤ 结构相似ꎬ常以单

跨膜结构域锚定在细胞膜上ꎬ其结构一般包括一个

Ｎ 末端信号肽(ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅꎬ ＳＩＧ)、８ ~ １２ 个钙黏

蛋白重复序列(ｃａｄｈｅｒｉｎ ｒｅｐｅａｔｓꎬ ＣＲ)、一个膜近端

细胞外结构域(ｍｅｍｂｒａｎｅ￣ｐｒｏｘｉｍａｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｏ￣
ｍａｉｎꎬ ＭＰＥＤ)、一个跨膜结构域( ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｏ￣
ｍａｉｎꎬ ＴＭ) 和一个细胞质结构域 ( ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｄｏ￣
ｍａｉｎꎬ ＣＹＴＯ)ꎬ有的鳞翅目昆虫 ＣＡＤ 还有前蛋白区

(ｐｒｏｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｇｉｏｎꎬ ＰＲＯ)ꎬ大多数鳞翅目昆虫 Ｃｒｙ
杀虫蛋白结合域( ｔｏｘｉｎ ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎꎬ ＴＢＤ)位于

膜近端 ＣＲ７￣ＭＰＥＤ 附近ꎮ ＣＡＤ 至少有 ６ 个亚家族

(Ｎｏｌｌｅｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０００)ꎬ最初被认为是细胞黏附分子ꎬ
现已知 ＣＡＤ 参与细胞识别、细胞信号传导、细胞通

讯和形态发生等多个生物学过程 ( Ａｎｇｓｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００１)ꎮ

ＣＡＤ 与 Ｃｒｙ 杀虫蛋白结合后通过促进 Ｃｒｙ 杀

虫蛋白 Ｎ 末端区域的去除而诱导 Ｃｒｙ 杀虫蛋白低

聚ꎬ从而有利于 Ｃｒｙ 杀虫蛋白低聚物与 ＡＰＮ 或 ＡＬＰ
结合ꎮ Ｃａｄ 基因突变多为隐性等位基因遗传ꎬ并导

致 ＣＲ 区域内发生变化ꎬ这种突变通常仅由几个或

几十个氨基酸的取代、插入或缺失导致ꎮ 棉红铃虫

Ｐｅｃｔｉｎｏｐｈｏｒａ ｇｏｓｓｙｐｉｅｌｌａ ( Ｓａｕｎｄｅｒｓ) 的 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性

与 ＰｇＣＡＤ ３ 个氨基酸取代 ( Ｉ１１００Ｖ、 Ｉ１１０７Ｔ 和

Ｋ１６８２Ｒ)(Ｆａｂｒｉｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎬ或 ＰｇＣａｄ 基因中插

入 ３３７０ ｂｐ (ｒ１５)碱基(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ｃ)密切相

关ꎮ 烟芽夜蛾 Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ (Ｆ.)和烟草天蛾的

ＣＡＤ 氨基酸序列中的 Ｌｅｕ (１４２５)和 Ｐｈｅ (１４２９)对
ＣＡＤ 与 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白相互作用至关重要(Ｘｉｅ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２００５)ꎮ 棉铃虫 ＨａＣａｄ 等位基因 ｒ１５ 突变导致

ＣＹＴＯ 中 ５５ 个氨基酸残基缺失ꎬ体外表达的突变型

ＨａＣＡＤ 没有 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的 ＴＢＲꎬ证明 ＨａＣＡＤ
赋予棉铃虫 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性(Ｚｈａｎｇꎬ２０１７ａ)ꎮ

鳞翅目昆虫可能通过 ＣＡＤ 错误定位赋予其 Ｂｔ
抗性ꎮ 棉铃虫抗性品系 ９６ＣＡＤ 的 ＨａＣＡＤ 包含 ３５
个氨基酸取代ꎬ其中 Ｄ１７２Ｇ 取代将造成 ＨａＣＡＤ 定
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位错误ꎬ即易感品系 ９６Ｓ 的 ＨａＣＡＤ 位于细胞膜上ꎬ
而 ９６ＣＡＤ 的 ＨａＣＡＤ 保留在内质网中ꎬ说明 ＨａＣＡＤ
定位错误可能与 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性有关 ( Ｘｉａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 棉红铃虫 ＰｇＣａｄ１( ｒ１６)外显子 ２０ 中插入

１５４５ 个碱基对的简并转座子后产生一个剪接错误

的转录本(包含一个提前终止密码子)ꎬｒ１６ 等位基

因通过干扰 ＣＡＤ 的定位导致棉红铃虫产生 Ｃｒｙ１Ａｃ
抗性(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ｂ)ꎮ 鳞翅目昆虫还可能通过

调控 Ｃａｄ 的长链非编码 ＲＮＡ(ｌｏｎｇ ｎｏｎｃｏｄｉｎｇ ＲＮＡꎬ
ｌｎｃＲＮＡ)的表达赋予其对 Ｂｔ 杀虫蛋白产生抗性ꎮ
棉红铃虫可能通过破坏 ＰｇＣＡＤ 等位基因内含子 ２０
中的一个 ｌｎｃＲＮＡ (Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)的下调表达降低

ＰｇＣＡＤ 基因(ＰｇＣａｄ１)的转录ꎬ使得 ＰｇＣＡＤ 的丰度

明显降低(Ｆａｂｒｉｃｋ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎬ从而增强棉红铃虫

对 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的抗性ꎮ
另外ꎬ鳞翅目昆虫 ＣＡＤ 还可通过其他方式赋

予昆虫 Ｂｔ 抗性ꎮ 棉红铃虫 ＰｇＣａｄ 突变等位基因

(具有 ２０７ 个碱基对缺失导致缺乏编码其跨膜结构

域)通过破坏 ＣＡＤ 的细胞运输而赋予其 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗

性(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８ｂ)ꎻ棉铃虫 ＨａＣＡＤ 的胞外域和

胞质域均参与 ＣｒｙｌＡｃ 杀虫蛋白中毒(Ｚｈａｎｇꎬ２０１７)ꎻ
澳大利亚棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ｐｕｎｃｔｉｇｅｒａ ( Ｗａｌｌｅｎ￣
ｇｒｅｎ) ＨｐＣａｄ 基因剪接位点的单核苷酸多态性导致

内含子的部分转录和过早产生终止密码子ꎬ但

Ｃｒｙ１Ａｃ 结合到澳大利亚棉铃虫 ＢＢＭＶ 不受 ＨｐＣａｄ
基因破坏的影响(Ｗａｌｓｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ

不同鳞翅目昆虫 ＣＡＤ 与 Ｂｔ 杀虫蛋白结合能力

不同ꎬ如小菜蛾 ＰｘＣＡＤ 和棉铃虫 ＨａＣＡＤ 都被证实

为 Ｃｒｙ１Ａｃ 受体ꎬ但小菜蛾 ＰｘＣＡＤ 与 Ｃｒｙ１Ａｃ 的结

合水平较棉铃虫 ＨａＣＡＤ 低(Ｇａｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 有

的鳞翅目昆虫 ＣＡＤ 与 Ｃｒｙ 杀虫蛋白专一性结合ꎻ有
的鳞翅目昆虫 ＣＡＤ 虽可与多种 Ｃｒｙ 杀虫蛋白结合ꎬ
但 ＣＡＤ 所起的作用可能不同ꎮ 体外表达的二化螟

ＣｓＣＡＤ 肽(ＣｓＣａｄ￣ＣＲ１１￣ＭＰＥＤ)以高亲和力特异性

结合 ＣｒｙｌＡｂ 杀虫蛋白ꎬ但不与 Ｃｒｙ１Ｃ 杀虫蛋白结

合ꎬ敲除 ＣｓＣＡＤ 降低了其幼虫对 Ｃｒｙ１Ａｂ 杀虫蛋白

的敏感性ꎬ但没有降低其幼虫对 Ｃｒｙ１Ｃ 杀虫蛋白的

敏感性ꎬ这表明 ＣｓＣＡＤ 在二化螟幼虫的 Ｃｒｙ１Ａｂ 和

Ｃｒｙ１Ｃ 中毒过程中起着不同的作用 ( Ｄｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎮ

有的鳞翅目昆虫只表达一种 ＣＡＤꎬ有的鳞翅目

昆虫可表达多种 ＣＡＤꎬ且不同发育阶段和作用方式

不尽相同ꎮ 小菜蛾 ＰｘＣＡＤ１ 可使幼虫的死亡率上

升ꎬ而 ＰｘＣＡＤ２ 则不能增强 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的杀

虫活性(龚莉君等ꎬ２０１６)ꎮ 二化螟 ＣｓＣＡＤ１ 在 ５ 龄

期和 ６ 龄期幼虫中肠中高表达ꎬ而 ＣｓＣＡＤ２ 的表达

水平在每个发育阶段均相等(Ｚｈａｎｇꎬ２０１７)ꎮ
１.３　 碱性磷酸酶

碱性磷酸酶是一组通过水解磷酸单酯ꎬ将底物

分子中的磷酸基团去除的同工金属酶ꎬ水解底物包

括核酸、氨基酸、蛋白、生物碱甚至生物杀虫蛋白

等ꎬＡＬＰ 在碱性环境中具有最佳活性 ( Ｖｉｍａｌｒａｊꎬ
２０２０)ꎮ 完整的 ＡＬＰ 分子呈现典型的 α / β 拓扑结

构ꎬ与很多分泌蛋白一样ꎬＡＬＰ 在细胞质内合成 Ｎ
末端带有信号肽的前体ꎬ信号肽引导前体跨内膜运

输后被切除ꎬ形成同源二聚体(Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ
同一昆虫中以不同形式存在的 ＡＬＰ 具有不同的作

用ꎬ如家蚕中肠中存在膜结合 ＡＬＰ ( ｍｅｍｂｒａｎｅ
ｂｏｕｎｄ ＡＬＰꎬ ｍ￣ＡＬＰꎬ通过 ＧＰＩ 锚定在细胞膜上ꎬ参
与营养物质的消化吸收) 和可溶性 ＡＬＰ ( ｓｏｌｕｂｌｅ
ｆｏｒｍｓ ＡＬＰꎬ ｓ￣ＡＬＰꎬ位于杯状细胞内腔ꎬ参与离子平

衡调 控 ) ２ 种 ＡＬＰ 同 工 酶 ( 何 华 伟 等ꎬ ２０１７ꎻ
Ｙａｍａｍｏｔｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ１９９１)ꎮ ＡＬＰ 已被证实存在于鳞翅

目、同翅目、双翅目、膜翅目和直翅目等昆虫中ꎬ但
目前鳞翅目昆虫中 ＡＬＰ 的研究较有限ꎮ

鳞翅目昆虫 ｍ￣ＡＬＰ 作为 Ｂｔ 受体ꎬ通过 ＧＰＩ 锚
定在昆虫中肠 ＢＢＭＶ 细胞膜表面ꎬ ｍ￣ＡＬＰ 与被

ＣＡＤ 诱导的 Ｂｔ 杀虫蛋白低聚物结合有助于后者插

入细胞膜导致细胞成孔死亡ꎬｍ￣ＡＬＰ 突变导致鳞翅

目昆虫对 Ｂｔ 杀虫蛋白产生抗性(Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ
鳞翅目昆虫体内的 ｍ￣ＡＬＰ 曾被认为是 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫

蛋白的专一性受体ꎬ如美洲棉铃虫 Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ｚｅａ
(Ｂｏｄｄｉｅ) ＨｚＡＬＰ２ 是 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的受体(Ｗｅｉ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９ａ)ꎬ亚洲玉米螟 Ｏｓｔｒｉｎｉａ ｆｕｒｎａｃａｌｉｓ Ｇｕｅｎｅｅ
ＯｆＡＬＰ 的一个 ３７ ｋｕ 片段(Ｄ１７３ ~ Ｄ４７３ 残基)能够

与 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白结合(Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 但有研

究表明ꎬ鳞翅目昆虫体内 ｍ￣ＡＬＰ 也可与其他 Ｂｔ 杀
虫蛋白结合ꎬ异源表达的草地贪夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｆｒｕ￣
ｇｉｐｅｒｄａ (Ｊ. Ｅ. Ｓｍｉｔｈ) Ｓｆｍ￣ＡＬＰ 可与 Ｃｒｙ１Ｆａ 杀虫蛋

白特异性结合ꎬ且 Ｓｆｍ￣ＡＬＰ 下调表达与 Ｃｒｙ１Ｆａ 抗

性有关(Ｊａｋｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ甜菜夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘ￣
ｉｇｕａ Ｈüｂｎｅｒ ＳｅＡＬＰ１、 ＳｅＡＬＰ２ 和 ＳｅＡＬＰ４ 参与了

Ｃｒｙ１Ｃａ 杀虫蛋白中毒过程(Ｒｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ
棉铃虫 ＨａＡＬＰ 的 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白结合片段
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(ＨａＡＬＰ１ｆ)能增加易感品系和抗性品系在 Ｃｒｙ１Ａｃ
杀虫蛋白处理下的死亡率ꎬ首次证明 ＡＬＰ 的杀虫蛋

白结合片段与 Ｂｔ 杀虫蛋白间存在协同作用(Ｃｈｅｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白可与棉铃虫 ＨａＡＬＰ
上的 Ｎ￣乙酰半乳糖胺(Ｎ￣ａｃｅｔｙｌ￣β￣Ｄ￣ｇａｌａｃｔｏｓａｍｉｎｅꎬ
ＧａｌＮＡｃ)特异性结合ꎬ并且可以通过糖基化的改变

或 ＧａｌＮＡｃ 的存在来防止 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白结合

(Ｎｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎬ这为棉铃虫的防治提供了一种

方案ꎮ
不同种类的 ＡＬＰｓ 在鳞翅目昆虫不同发育阶段

差异表达ꎬ如甘蔗二点螟 ＣｉＡＬＰ２ 和 ＣｉＡＬＰ３ 在幼虫

２ 龄 期 和 ４ 龄 期 的 表 达 量 最 高 ( Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９ａ)ꎮ 甜菜夜蛾 ＳｅＡＬＰ２ 可与活化的 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀

虫蛋白结合ꎬ且在整个幼虫期均表达ꎬ但不同龄期

的表达量差异显著ꎬ在幼虫 ４ 龄期表达量最高(袁
向东等ꎬ２０１７)ꎮ
１.４　 ＡＢＣ 转运蛋白

ＡＢＣ 转运蛋白ꎬ全称 ＡＴＰ 结合盒转运蛋白ꎬ是
一类广泛存在于原核生物和真核生物体内的 ＡＴＰ
能量驱动泵超家族ꎬ对离子、氨基酸、葡萄糖、多肽

及杀虫蛋白等小分子进行主动跨膜转运ꎮ 目前已

经发现的 ＡＢＣ 转运蛋白种类很多ꎬ采用系统发育

分析方法将 ＡＢＣ 分为 ＡＢＣＡ ~ Ｈ ８ 个不同的亚家

族ꎬＡＢＣＢ 家族的成员最初被称为 Ｐ￣糖蛋白(Ｐ￣ｇｌｙ￣
ｃｏｐｒｏｔｅｉｎꎬ Ｐ￣ｇｐ)(Ｈｅｃｋｅｌꎬ２０１２ꎻ Ｊｅｏｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ

ＡＢＣ 是膜整合蛋白ꎬ其完整结构包括高度保守

的 ２ 个跨膜结构域( ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｄｏｍａｉｎꎬ ＴＭＤ)
和 ２ 个胞质侧核苷酸结合域(ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏ￣
ｍａｉｎꎬ ＮＢＤ)２ 部分ꎮ ＴＭＤ 形成水性通道ꎬ含有底物

结合位点ꎬ通常包含几个跨膜螺旋ꎬ如小菜蛾 Ｐｘ￣
ＡＢＣＣ２ 和 ＰｘＡＢＣＣ３ 的 ２ 个跨膜结构域(ＴＭＤ１ 和

ＴＭＤ２)都具有 ６ 个跨膜螺旋(Ｂａｘｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１ꎻ
Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ｂ)ꎬ相邻跨膜螺旋在胞外侧形成胞外

环(ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｏｐｓꎬ ＥＣＬｓ)ꎮ ＮＢＤ 将 ＡＴＰ 的结合

水解与物质运输相偶联ꎬ具有几个保守基序:ｗａｌｋｅｒ
Ａ 基序、Ｑ 环、ｓｉｇｎａｔｕｒｅ 基序和 ｗａｌｋｅｒ Ｂ 基序(Ｈｅｃｋ￣
ｅｌꎬ２０１２ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ｂ)ꎮ 每种 ＡＢＣ 都有底物特

异性ꎬＡＢＣ 各成员之间既存在共性ꎬ又存在差异ꎮ
另外ꎬ有的 ＡＢＣ 仅由一个 ＴＭＤ 和一个 ＮＢＤ 组成ꎬ
但依然能行使完整 ＡＢＣ 功能ꎮ

自 ２０１１ 年小菜蛾 ＰｘＡＢＣＣ２ 首次被报道作为

Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的受体以来(Ｂａｘｔｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎬ

鳞翅目昆虫 ＡＢＣ 家族被认为是 Ｂｔ 杀虫蛋白的受体

而受到越来越多的关注ꎮ 棉红铃虫 ＰｇＡＢＣＡ２ 与

Ｃｒｙ２Ａｂ 抗性有关(Ｍａｔｈｅｗ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎻ草地贪夜

蛾 ＳｆＡＢＣＣ２ 是 Ｃｒｙ１Ｆａ 杀虫蛋白和 Ｃｒｙ１Ａ.１０５ 杀虫

蛋白的受体 ( Ｆｌａｇｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８ )ꎻ 亚洲玉米螟

Ｃｒｙ１Ａｂ 和 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性品系中 ＯｆＡｂｃｇ 基因的转录

显著下调(Ｚｈａｎｇꎬ２０１７ｂ)ꎻ棉铃虫 ＨａＡＢＣＣ１ 跨膜区

ＴＭＤ１ 和 ＴＭＤ２ 片段蛋白均能与活化的 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀

虫蛋白在体外结合ꎬ且抗性品系 ＨａＡＢＣＣ１ 的表达

量显著降低(陈琳等ꎬ２０１９)ꎮ
已知 ＡＢＣ 主要存在于鳞翅目昆虫中肠 ＢＢＭＶ

中ꎬ其作用机制尚有许多不明之处ꎮ 在小菜蛾中ꎬ
ＰｘＡＢＣＣ２ 促进 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的低聚并促进低聚

物插入细胞膜中(Ｏｃｅｌｏｔｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 在鳞翅目昆

虫中研究较为深入的是 ＡＢＣＣ２ 和 ＡＢＣＣ３ꎬ可能主

要作为各种 Ｃｒｙ１ 杀虫蛋白的受体 ( Ｅｎｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎬＡＢＣＣ２ 和 ＡＢＣＣ３ 的 ＥＣＬｓ 起到关键作用ꎮ
一些鳞翅目昆虫 ＡＢＣＣ２ 的 ＥＣＬ１ 的单个氨基酸残

基的不同 [ 草地 贪 夜 蛾 ＳｆＡＢＣＣ２ 的 氨 基 酸 Ｑ
(１２５)、斜纹夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｌｉｔｕｒａ (Ｆａｂ.) ＳｌＡＢＣＣ２
的氨基酸 Ｅ(１２５) 及棉铃虫 ＨａＡＢＣＣ２ 氨基酸 Ｑ
(１２２)]导致其对 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的敏感性不同

(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎬＳｆＡＢＣＣ２ 也作为 Ｃｒｙ１Ｆ 的功能性

受体(Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ 家蚕 ＢｍＡＢＣＣ２ 的 ＥＣＬ２ 上

的 ２３４ 位的酪氨酸插入赋予家蚕 Ｃｒｙ１Ａｂ 杀虫蛋白

和 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性(Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎻＢｍＡＢＣＣ２ 突

变体的 ＥＣＬ４ 的(ＤＹＷＬ７７３)￣Ｄ￣７７０ 包含与 ＣｒｙｌＡａ
的假定结合位点 ( Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 构建的

ＢｍＡＢＣＣ３ 突变体(其中包含家蚕 Ｃｒｙ１Ａｂ 易感品系

ＡＢＣＣ２ 的胞外环 ＥＣＬ１ 或 ＥＣＬ３ ３ 个氨基酸残基的

插入)对 Ｃｒｙ１Ａａ 杀虫蛋白和 Ｃｒｙ１Ａｂ 杀虫蛋白的活

性增加ꎬ而在家蚕 Ｃｒｙ１Ａｂ 抗性品系 ＡＢＣＣ２ 的

ＥＣＬ２ 插入一个 Ｔｙｒ 残基后ꎬ与 Ｃｒｙ１Ａｂ 杀虫蛋白的

亲和力降低ꎬ但对 Ｃｒｙ１Ａａ 的结合力却显著升高ꎬ这
表明 ＢｍＡＢＣＣ 的 ＥＣＬ 结构决定了其对 Ｃｒｙ 杀虫蛋

白的特异性(Ｅｎｄｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎮ
ＡＢＣＣ２ 和 ＡＢＣＣ３ 在鳞翅目昆虫 Ｂｔ 杀虫蛋白

抗性机制中可能存在某种替代关系ꎮ 棉铃虫

ＨａＡｂｃｃ２ 或 ＨａＡｂｃｃ３ 的单突变几乎没有影响其对

Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的敏感性ꎬ而 ＨａＡｂｃｃ２ 和 ＨａＡｂｃｃ３
的双突变导致棉铃虫 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性增强超过 １５０００
倍ꎬ说明 ＨａＡＢＣＣ２ 或 ＨａＡＢＣＣ３ 单独存在就足以使
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棉铃虫对 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白敏感 (Ｗａｎｇꎬ２０２０ｃ)ꎮ
在小菜蛾中也有相似的结果ꎬ小菜蛾敏感品系

(Ｇ８８)中同时发生 ＰｘＡｂｃｃ２ 和 ＰｘＡｂｃｃ３ 组合突变使

得小菜蛾产生比 ＰｘＡｂｃｃ２ 突变(ＰｘＡｂｃｃ２ 内含子 ６
的 ３′剪接点的点突变导致 ＰｘＡｂｃｃ２ 错接)或 ＰｘＡｂ￣
ｃｃ３ 突变(ＰｘＡｂｃｃ３ 的 ｃＤＮＡ 在 ２１３１ 处的点突变导

致 ＰｘＡｂｃｃ３ 过早终止)更高水平的 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性(Ｌｉｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ｂ)ꎮ

鳞翅目昆虫中肠 ＡＢＣ 的表达受到多种因素的

调控ꎮ 小菜蛾的 Ｃｒｙ１Ａ 抗性与 ＭＡＰＫ 信号通路上

游的四级信号级联放大(ＭＡＰ４Ｋ４)基因转录激活

后反式调控多个中肠 Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性基因差异表达相

关ꎬ这些抗性基因包括 ＰｘＡｂｃｃ１￣３、ＰｘＡｂｃｇ１ 和 Ｐｘｍ￣
Ａｌｐ 等(康师ꎬ２０１８)ꎮ 叉头框蛋白 Ａ( ｆｏｒｋｈｅａｄ ｂｏｘ
ｐｒｏｔｅｉｎ Ａꎬ ＦｏｘＡ)可上调棉铃虫 ＨａＡｂｃｃ２ 基因和斜

纹夜蛾 ＳｌＡｂｃｃ３ 基因的表达ꎬ而较低的 ＦｏｘＡ 表达与

鳞翅目昆虫幼虫 Ｃｒｙ 抗性相关(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 从

棉铃虫、小菜蛾和斜纹夜蛾 ３ 种鳞翅目昆虫的 Ａｂ￣
ｃｃ２ 的编码序列( ｃｏｄｉｎｇ ｓｅｑｕｅｎｃｅꎬ ＣＤＳ)中鉴定出

ｍｉｃｒｏＲＮＡ￣９９８￣３ｐ(或 ｍｉＲ￣９９８￣３ｐ)的保守靶位点ꎬ
注射 ｍｉｃｒｏＲＮＡ￣９９８￣３ｐ 拮抗剂可以显着降低 ３ 种鳞

翅目昆虫 ＡＢＣＣ２ 的丰度ꎬ同时增加 ３ 种幼虫的

Ｃｒｙ１Ａｃ 抗性(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１０)ꎮ
１.５　 其他鳞翅目昆虫 Ｂｔ 受体

类钙黏蛋白(ｃａｄｈｅｒｉｎ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＣａＬＰ)存在

于多种鳞翅目昆虫中ꎬ包括家蚕、小菜蛾、二化螟、
棉铃虫、美洲棉铃虫、烟草天蛾等ꎬＣａＬＰ 参与 Ｂｔ 抗
性的重要性可能因不同鳞翅目昆虫而异(Ｓｔｅｖｅｎｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１７)ꎬ小菜蛾 ＰｘＣａＬＰ 的 ＣＲ７￣ＣＲ１１ 片段在变

性和非变性条件下均显示有与 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白结

合的能力(Ｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 棉铃虫四跨膜蛋白

(ｔｅｔｒａｓｐａｎｉｎ) 基因中的一个点突变赋予棉铃虫

Ｃｒｙ１Ａｃ 显性抗性 ( Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 聚钙蛋白

(ｐｏｌｙｃａｌｉｎꎬ ｐｅｎｔａｄｅｃａｃａｌｉｎ)首先在家蚕中被证实为

一种载脂蛋白(Ｍａｕｃｈａｍｐ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎬ在许多鳞翅

目昆虫中ꎬ聚钙蛋白已被证实是 Ｃｒｙ 杀虫蛋白的结

合蛋白ꎬ棉铃虫聚钙蛋白可以与 Ｃｒｙ１Ａｃ 特异性地

相互作用(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０ａ)ꎮ ＡＢＣＧ４、胰蛋白酶

(ｔｒｙｐｓｉｎ)、热休克蛋白 ７０ ( ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ ７０ꎬ
ＨＳＰ７０)、肌动蛋白(ａｃｔｉｎ)、糖基磷脂酰肌醇锚定附

着蛋白 １ (ｇｌｙｃｏｓｙｌｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ ａｎｃｈｏｒ ａｔｔａｃｈ￣
ｍｅｎｔ １ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＧＡＡ１)和溶质载体家族 ３０ 成员 １

(ｓｏｌｕｔｅ ｃａｒｒｉｅｒ ｆａｍｉｌｙ ３０ ｍｅｍｂｅｒ １ꎬ ＳＬＣ３０Ａ１)等可

能与小菜蛾对 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的抗性有关(Ｘｉａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 此外ꎬ同一 Ｂｔ 杀虫蛋白可能与鳞翅目

昆虫中肠不同 ＢＢＭＶ 受体结合ꎬ如 Ｃｒｙ１Ａｂ１ 杀虫蛋

白与小菜蛾中肠液中胰蛋白酶样丝氨酸蛋白酶

(ｔｒｙｐｓｉｎ￣ｌｉｋｅ ｓｅｒｉｎｅ ｐｒｏｔｅａｓｅｓ)和 Ｄｏｒｓａｌ 蛋白结合ꎬ而
在甜菜夜蛾中肠液中与过氧化物酶 Ｃ (ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ￣
Ｃꎬ ＰＯＸ￣Ｃ)结合(Ｌｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ

鳞翅目昆虫中与 Ｖｉｐ 杀虫蛋白和 Ｃｙｔ 杀虫蛋白

结合的受体研究较有限ꎬ总体而言ꎬＶｉｐ 杀虫蛋白与

鳞翅目昆虫中肠受体的结合方式与 Ｃｒｙ 杀虫蛋白

相似ꎬ但结合位点与 Ｃｒｙ 杀虫蛋白不同 (张谦ꎬ
２０１０ꎻ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ２００６)ꎮ Ｖｉｐ３Ａａ
杀虫 蛋 白 可 使 海 灰 翅 夜 蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｌｉｔｔｏｒａｌｉｓ
(Ｂｏｉｓｄｕｖａｌ)幼虫的中肠组织细胞质空泡化、ＢＢＭＶ
破坏和细胞解体等(Ａｂｄｅｌｋｅｆｉ￣Ｍｅｓｒａｔｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１１)ꎮ
研究表明ꎬＶｉｐ３Ａａ 杀虫蛋白的 Ｃ 末端结构域(从
５１０ 氨基酸到 Ｃ 端)是赋予 Ｖｉｐ３ 蛋白质特异性的

区域(Ｇｏｍｉｓ￣Ｃｅｂｏｌｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２０)ꎮ Ｖｉｐ３Ａａ１８ 杀虫

蛋白的 Ｃ 端 ５３６ ~ ６６７ 区段氨基酸残基可能与昆虫

中肠受体结合ꎬ而 Ｎ 端 ２７２ ~ ２９２ 区段氨基酸残基

可能与 Ｖｉｐ３Ａａ１８ 杀虫蛋白形成穿孔有关(蔡峻等ꎬ
２００７)ꎮ Ｖｉｐ３Ａａ１１ 杀虫蛋白的 Ｃ 端 ５４３ ~ ７８４ 区段

部分氨基酸对其杀虫特异性以及杀虫毒力均具有

重要作用ꎬ且不同的害虫受体所结合的 Ｖｉｐ３Ａａ１１
杀虫蛋白氨基酸位点也不尽相同(雒国兴ꎬ２０１７)ꎮ

２　 鳞翅目昆虫 Ｂｔ 受体间的相互作用
在 Ｂｔ 杀虫蛋白杀虫机制的模型中ꎬ位于昆虫

中肠 ＢＢＭＶ 上的 Ｂｔ 受体发挥了重要作用ꎮ 在鳞翅

目昆虫幼虫中ꎬＢｔ 杀虫蛋白与不同的肠道蛋白(包
括 ＧＰＩ 锚定蛋白 ＡＰＮ / ＡＬＰ 和跨膜蛋白 ＣＡＤ 和

ＡＢＣ)顺序结合形成孔前结构(ｐｒｅ￣ｐｏｒｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ)ꎬ
ＣＡＤ 通过促进 Ｂｔ 杀虫蛋白 Ｎ 末端区域的去除而诱

导杀虫蛋白的低聚ꎬ而 ＡＰＮ / ＡＬＰ 结合则有助于低

聚物插入细胞膜中ꎬ各受体之间有序排列ꎬ协同完

成 Ｂｔ 杀虫蛋白中毒过程ꎮ 某些 Ｂｔ 杀虫蛋白可与鳞

翅目昆虫体内多种 Ｂｔ 受体结合ꎬＣｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白

可以结合昆虫中肠 ＡＰＮｓ、ＡＬＰ、ＣａＬＰ、ＡＢＣＣ２、肌动

蛋白、ＡＴＰａｓｅ、聚钙蛋白和一些其他以前未鉴定为

Ｃｒｙ 杀虫蛋白结合分子的蛋白ꎬ如二肽基肽酶

(ｄｉｐｅｐｔｉｄｙｌ ｐｅｐｔｉｄａｓｅ)或羧基 /胆碱酯酶( ｃａｒｂｏｘｙｌ /
ｃｈｏｌｉｎｅ ｅｓｔｅｒａｓｅ)和一些丝氨酸蛋白酶(ｓｅｒｉｎｅ ｐｒｏｔｅ￣
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ａｓｅｓ)等(Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ 草地贪夜蛾 Ｃｒｙ１Ｆ 抗

性与中肠 ＳｆＡＬＰ、ＳｆＡＰＮ、胰蛋白酶和胰凝乳蛋白酶

活性降低有关(Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ
鳞翅目昆虫中肠 ＡＢＣ 与其他 Ｂｔ 受体间存在协

同作用ꎬ共同赋予昆虫 Ｂｔ 抗性ꎬ小菜蛾的 Ｃｒｙ１Ａｃ
抗性与 ＰｘＡＬＰ、ＰｘＡＢＣＣ２ 和 ＰｘＡＢＣＣ３ 的下调表达

紧密相关(Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１５)ꎮ 在 Ｈｉ５ 细胞中ꎬ棉铃

虫 ＨａＣＡＤ 与 ＨａＡＢＣＣ２ 共 表 达 时 可 显 著 增 强

Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白对细胞的毒性ꎬ然而ꎬ斜纹夜蛾 Ｓｌ￣
ＣＡＤ 与 ＨａＡＢＣＣ２ 在 Ｈｉ５ 细胞中共表达时ꎬ必须有

ＨａＣＡＤ 的 ＴＢＤ (特别是 ＣＲ１１) 的参与才能使

ＨａＡＢＣＣ２ 增强 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的细胞毒性ꎬ由此

可以推断 ＣＡＤ 的 ＴＢＤ 使 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白定位在

与 ＡＢＣＣ２ 相互作用的关键位置ꎬ从而有助于 ＡＢ￣
ＣＣ２ 与 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白结合(Ｍａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎮ 在

Ｓｆ９ 细胞中ꎬ甜菜夜蛾 ＳｅＡＢＣＣ２ｂ 与 ＳｅＣＡＤ１ｂ 共表

达时可增强 Ｃｒｙ１Ｃａ 杀虫蛋白的细胞毒性(Ｒｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ２０１６)ꎬ烟芽夜蛾 ＨｖＣａＬＰ１２ 和 ＨｖＡＢＣＣ２ 共表

达时产生高 Ｃｒｙ１Ａ 杀虫蛋白 ( Ｃｒｙ１Ａａ、Ｃｒｙ１Ａｂ 或

Ｃｒｙ１Ａｃ)的细胞毒性 ( Ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１６)ꎮ
这些结果都表明不同受体间的协同作用可使 Ｂｔ 杀
虫蛋白的毒性增强ꎬ这为农业鳞翅目害虫防治提供

了一种策略ꎮ
同一 Ｂｔ 杀虫蛋白与鳞翅目昆虫体内的 Ｂｔ 受体

并非专一性结合ꎬ且这种非专一性结合在不同鳞翅

目昆虫中也存在物种多样性ꎮ Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白与

家蚕 ＢｍＣａＬＰ 和 ＢｍＣＡＤ 的结合位点都相同(都位

于 ＣＲ７、ＣＲ１１ 和 ＣＲ１２) (Ｌｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１８)ꎬＣｒｙ１Ａａ
杀虫 蛋 白 与 家 蚕 ＢｍＡＢＣＣ２ 和 ＢｍＣａＬＰ 受 体

(ＢｔＲ１７５)的结合位点相同ꎬ但是家蚕 ＢｍＡＢＣＣ２ 突

变对 ＣｒｙｌＡａ 杀虫蛋白的抗性比 ＢｍＣａＬＰ 突变高

１０００ 倍(Ａｄｅｇａｗａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７ꎻ Ｔａｎａｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１３)ꎮ

３　 展望
研究鳞翅目昆虫 Ｂｔ 杀虫蛋白受体对抗性机理

研究具有重要意义ꎬ有助于为鳞翅目害虫防治提供

科学有效的措施ꎬ为农业害虫绿色防控提供参考ꎮ
在 Ｂｔ 杀虫蛋白杀虫机制的模型中ꎬ位于鳞翅目昆

虫中肠 ＢＢＭＶ 上的 Ｂｔ 受体之间有序排列ꎬ协同完

成 Ｂｔ 杀虫蛋白中毒过程ꎬ整个过程受到昆虫机体

的精密调控(Ｇóｍｅｚ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１４)ꎬ如棉铃虫 ＧＡＴＡ
转录因子(ＨａＧＡＴＡｅ)可以增强棉铃虫 Ｃｒｙ１Ａｃ 受体

基因的转录活性(Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎬ但是ꎬ目前关于

这方面的研究较为有限ꎮ 需要强调的是ꎬ鳞翅目昆

虫体内还存在其他物质参与 Ｂｔ 杀虫蛋白中毒过

程ꎬ如棉铃虫钙调磷酸酶(ｃａｌｃｉｎｅｕｒｉｎꎬＣＡＮ)可能通

过去磷酸酶活性调节免疫基因表达而增强 Ｃｒｙ１Ａｃ
杀虫蛋白对棉铃虫的杀虫活性(Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０２１)ꎮ
建议在今后的研究中ꎬ以家蚕或小菜蛾等鳞翅目昆

虫为模式生物进行深入研究ꎬ阐明其对 Ｂｔ 杀虫蛋

白产生抗性的机制ꎬ为研究其他鳞翅目昆虫对 Ｂｔ
杀虫蛋白产生抗性的机制提供参考ꎮ

鳞翅目昆虫中肠受体的下调表达或错误表达

可以降低其对 Ｂｔ 杀虫蛋白的敏感性ꎬ从而阻止或

减轻鳞翅目昆虫对转 Ｂｔ 基因作物的危害ꎮ 在棉铃

虫中ꎬＨａＡＰＮ１ 和 ＨａＣＡＤ 表达量的下降与其 Ｂｔ 抗
性相关ꎬ且在不同幼虫龄期表达量不同(张涛等ꎬ
２０１１)ꎮ 但鳞翅目昆虫 Ｂｔ 抗性机制尚未完全阐释

清楚ꎬ每种模型都有待验证或完善之处ꎬ随着研究

的深入ꎬ或许还有其他 Ｂｔ 抗性机制或 Ｂｔ 受体有待

发现ꎬ且鳞翅目昆虫 Ｂｔ 显性抗性机制与 Ｂｔ 隐形抗

性机制有区别(金琳ꎬ２０１７)ꎮ 由于 Ｂｔ 杀虫蛋白杀

虫机制和相应的鳞翅目昆虫 Ｂｔ 抗性机制复杂ꎬ即
使采用先进的分子生物学方法完全阻断鳞翅目昆

虫中肠已知受体的表达ꎬ也不确定能取得效果ꎬ且
在生产中是相当复杂的工作ꎮ 尽管如此ꎬ这一领域

仍具有较大的研究价值和现实意义ꎬ阐明鳞翅目昆

虫的 Ｂｔ 抗性机理ꎬ可以为相关害虫的防治提供理

论基础ꎬ为解决鳞翅目害虫对转 Ｂｔ 基因作物的危

害提出建设性方案ꎮ
鳞翅目昆虫 Ｂｔ 受体相关研究可为鳞翅目害虫

防治提供相应策略ꎬ如同时使用多种 Ｂｔ 杀虫蛋白

的混合策略(或多基因组合策略)ꎬ该防治策略可明

显增强鳞翅目昆虫对 Ｂｔ 杀虫蛋白的敏感性ꎮ 共表

达 Ｖｉｐ３ＡｃＡａ 杀虫蛋白和 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的转基

因棉花可有效防治抗 Ｃｒｙ１Ａｃ 杀虫蛋白的棉铃虫

(Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１７)ꎮ 同时ꎬ鳞翅目昆虫中也存在不

同 Ｂｔ 受体间的协同作用以增强鳞翅目昆虫对 Ｂｔ 杀
虫蛋白的抗性ꎬ如 ＣＡＤ 和 ＡＢＣ(张丹丹ꎬ２０１９ꎻ Ｍａ
ｅｔ ａｌ.ꎬ２０１９)ꎬ但这些受体间是如何进行协同作用ꎬ
彼此间的作用机制存在怎样的差别ꎬ还有待明确ꎮ
尽管不同鳞翅目昆虫间中肠 Ｂｔ 受体与 Ｂｔ 杀虫蛋白

结合存在差异ꎬ但无论如何ꎬ多基因组合策略依旧

是今后一段时间 Ｂｔ 杀虫蛋白应用于田间鳞翅目昆

虫防治的发展方向ꎮ

９０１　 第 ２ 期 张龙等: 鳞翅目昆虫中肠 Ｂｔ 杀虫蛋白受体研究进展
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Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘｔａ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇ￣
ｉｅｎｓｉｓ Ｃｒｙ１Ａｃ ｔｏｘｉｎ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ３４(１): １０１－１１２.

ＫＮＩＧＨＴ Ｐ Ｊ Ｋꎬ ＣＲＩＣＫＭＯＲＥ Ｎꎬ ＥＬＬＡＲ Ｄ Ｊꎬ １９９４. Ｔｈｅ ｒｅ￣
ｃｅｐｔｏｒ ｆｏｒ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ ＣｒｙｌＡ(ｃ) ｄｅｌｔａ￣ｅｎｄｏｔｏｘｉｎ ｉｎ
ｔｈｅ ｂｒｕｓｈ ｂｏｒｄｅｒ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａｎ Ｍａｎｄｕｃａ ｓｅｘ￣
ｔａ ｉｓ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ Ｎ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ １１ ( ３):
４２９－４３６.

ＫＮＯＷＬＥＳ Ｂ Ｈꎬ ＥＬＬＡＲ Ｄ Ｊꎬ １９８７. Ｃｏｌｌｏｉｄ￣ｏｓｍｏｔｉｃ ｌｙｓｉｓ ｉｓ ａ
ｇｅｎｅｒａｌ ｆｅａｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ δ￣ｅｎｄｏｔｏｘｉｎｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｓｅｃｔ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ.
ＢＢＡ￣Ｇｅｎｅｒａｌ Ｓｕｂｊｅｃｔｓꎬ ９２４(３): ５０９－５１８.

ＬＥＥ Ｍ Ｋꎬ ＭＩＬＥＳ Ｐꎬ ＣＨＥＮ Ｊ Ｓꎬ ２００６. Ｂｒｕｓｈ ｂｏｒｄｅｒ ｍｅｍ￣
ｂｒａｎｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ Ｖｉｐ３Ａ ｔｏｘｉｎ
ｔｏ Ｈｅｌｉｏｔｈｉｓ ｖｉｒｅｓｃｅｎｓ ａｎｄ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ｚｅａ ｍｉｄｇｕｔｓ. Ｂｉｏｃｈｅｍｉ￣
ｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ ３３９ ( ４):
１０４３－１０４７.

ＬＩ Ｊ Ｈꎬ ＭＡ Ｙ Ｍꎬ ＹＵＡＮ Ｗ Ｌꎬ ＸＩＡＯ Ｙ Ｔꎬ ＬＩＵ Ｃ Ｘꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ
ＰＥＮＧ Ｊ Ｘꎬ ＰＥＮＧ Ｒꎬ ＳＯＢＥＲÓＮ Ｍꎬ ＢＲＡＶＯ Ａꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｂꎬ
ＬＩＵ Ｋ Ｙꎬ ２０１７. ＦＯＸＡ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｆａｃｔｏｒ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｉｎｓｅｃｔ
ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｔｏ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ Ｃｒｙ１Ａｃ ｔｏｘｉｎ ｂｙ ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｏｘｉｎ￣ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＡＢＣＣ２ ａｎｄ ＡＢＣＣ３ ｇｅｎｅｓ.
Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ８８: １－１１.

ＬＩＵ Ｌ Ｌꎬ ＣＨＥＮ Ｚ Ｗꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｃꎬ ＸＩＡＯ Ｙ Ｔꎬ ＬＩＵ Ｃ Ｘꎬ ＭＡ
Ｙ Ｍꎬ ＳＯＢＥＲÓＮ Ｍꎬ ＢＲＡＶＯ Ａꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｂꎬ ＬＩＵ Ｋ Ｙꎬ
２０１８. Ａ ｓｉｎｇｌｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ ｉｎ ＡＢＣＣ２ ｌｏｏｐ １ ｉｓ
ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｏｆ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ
Ｃｒｙ１Ａｃ ｔｏｘｉｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ (Ｎｏｃｔｕｉｄａｅ) ｓｐｅｃｉｅｓ. Ｉｎ￣
ｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １００: ５９－６５.

ＬＩＵ Ｓ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｓꎬ ＷＵ Ｓ Ｗꎬ ＷＵ Ｙ Ｄꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｈꎬ ２０２０ａ.
Ｐｒｏｔｅｏｌｙｓｉｓ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｒｙ１Ａｃ ａｎｄ Ｃｒｙ２Ａｂ ｐｒｏｔｏｘｉｎｓ ｂｙ ｌａｒ￣
ｖａｌ ｍｉｄｇｕｔ ｊｕｉｃｅ ｐｒｏｔｅａｓｅｓ ｆｒｏｍ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉｇｅｒａ. ＰＬｏＳ
ＯＮＥꎬ １５(１): ｅ０２２８１５９.

ＬＩＵ Ｚ Ｘꎬ ＦＵ Ｓꎬ ＭＡ Ｘ Ｌꎬ ＢＡＸＴＥＲ Ｓ Ｗꎬ ＶＡＳＳＥＵＲ Ｌꎬ
ＸＩＯＮＧ Ｌꎬ ＨＵＡＮＧ Ｙ Ｐꎬ ＹＡＮＧ Ｇꎬ ＹＯＵ Ｓ Ｊꎬ ＹＯＵ Ｍ Ｓꎬ
２０２０ｂ. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ Ｃｒｙ１Ａｃ ｔｏｘｉｎ ｒｅ￣
ｑｕｉｒｅｓ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｗｏ Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙｌｏｓｔｅｌｌａ ＡＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓ￣
ｓｅｔｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｐａｒａｌｏｇｓ. ＰＬｏＳ Ｐａｔｈｏｇｅｎｓꎬ １６(８): ｅ１００８６９７.

ＬＵ Ｋ Ｙꎬ ＧＵ Ｙ Ｑꎬ ＬＩＵ Ｘ Ｐꎬ ＬＩＮ Ｙꎬ ＹＵ Ｘ Ｑꎬ ２０１７. Ｐｏｓｓｉｂｌｅ
ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｉｍｍｕｎｅ￣ｒｅｓｐｏｎｓｅ￣ｒｅ￣
ｌａｔｅｄ Ｃｒｙ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｇｕｔ ｊｕｉｃｅ ｏｆ Ｐｌｕｔｅｌｌａ ｘｙ￣
ｌｏｓｔｅｌｌａ ａｎｄ Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉｇｕａ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ
Ｆｏｏｄ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ６５(１０): ２０４８－２０５５.

ＬＵ Ｙ Ｊꎬ ＡＤＡＮＧ Ｍ Ｊꎬ １９９６. Ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｏｆ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎ￣
ｓｉｓ Ｃｒｙ１Ａｃ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ ｔｏ ａ ｓｏｌｕｂｌｅ ｆｏｒｍ ｂｙ ｅｎ￣
ｄｏｇｅｎｏｕｓ ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｃ. Ｉｎｓｅｃｔ Ｂｉｏ￣

ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２６(１): ３３－４０.
ＭＡ Ｙ Ｍꎬ ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｆꎬ ＸＩＡＯ Ｙ Ｔꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｃꎬ ＬＩＵ Ｃ Ｘꎬ

ＰＥＮＧ Ｒꎬ ＹＡＮＧ Ｙ Ｂꎬ ＢＲＡＶＯ Ａꎬ ＳＯＢＥＲÓＮ Ｍꎬ ＬＩＵ Ｋ
Ｙꎬ ２０１９. Ｔｈｅ ｃａｄｈｅｒｉｎ Ｃｒｙ１Ａｃ ｂｉｎｄｉｎｇ￣ｒｅｇｉｏｎ ｉｓ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ
ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔ ｗｉｔｈ ＡＢＣＣ２ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ
ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ Ｃｒｙ１Ａｃ ｔｏｘｉｎ.
Ｔｏｘｉｎｓ (Ｂａｓｅｌ)ꎬ １１(９): ５３８－５５５.

ＭＡＴＨＥＷ Ｌ Ｇꎬ ＰＯＮＮＵＲＡＪ Ｊꎬ ＭＡＬＬＡＰＰＡ Ｂꎬ ＣＨＯＷＤＡＲＹ
Ｌ Ｒꎬ ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｗꎬ ＴＡＹ Ｗ Ｔꎬ ＷＡＬＳＨ Ｔ Ｋꎬ ＧＯＲＤＯＮ Ｋ
Ｈ Ｊꎬ ＨＥＣＫＥＬ Ｄ Ｇꎬ ＤＯＷＮＥＳ Ｓꎬ ＣＡＲＲＩÈＲＥ Ｙꎬ ＬＩ Ｘ Ｃꎬ
ＴＡＢＡＳＨＮＩＫ Ｂ Ｅꎬ ＦＡＢＲＩＣＫ Ｊ Ａꎬ ２０１８. ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ
ｍｉｓ￣ｓｐｌｉｃｉｎｇ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ Ｂｔ ｔｏｘｉｎ Ｃｒｙ２Ａｂ ｉｎ
ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ￣ ａｎｄ ｆｉｅｌｄ￣ｓｅｌｅｃｔｅｄ ｐｉｎｋ ｂｏｌｌｗｏｒｍ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅ￣
ｐｏｒｔｓꎬ ８(１): １３５３１－１３５４５.

ＭＡＵＣＨＡＭＰ Ｂꎬ ＲＯＹＥＲ Ｃꎬ ＧＡＲＥＬ Ａꎬ ＪＡＬＡＢＥＲＴ Ａꎬ ＤＡ Ｒ
Ｍꎬ ＧＲＥＮＩＥＲ Ａ Ｍꎬ ＬＡＢＡＳ Ｖꎬ ＶＩＮＨ Ｊꎬ ＭＩＴＡ Ｋꎬ ＫＡＤＯ￣
ＮＯ Ｋꎬ ＣＨＡＶＡＮＣＹ Ｇꎬ ２００６. Ｐｏｌｙｃａｌｉｎ ( ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄ Ａ
ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ): ａ ｎｏｖｅｌꎬ ｖｅｒｙ ｌａｒｇｅ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ ｌｉｐｏｃａｌｉｎ
ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｍｉｄｇｕｔ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｍｅｓｔｉｃ ｓｉｌｋｗｏｒｍ Ｂｏｍｂｙｘ ｍｏｒｉ Ｌ. Ｉｎ￣
ｓｅｃｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ３６(８): ６２３－６３３.

ＮＩＮＧ Ｃ Ｍꎬ ＷＵ Ｋ Ｍꎬ ＬＩＵ Ｃ Ｘꎬ ＧＡＯ Ｙ Ｌꎬ ＪＵＲＡＴ￣ＦＵＥＮＴＥＳ
Ｊ Ｌꎬ ＧＡＯ Ｘ Ｗꎬ ２０１０. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ Ｃｒｙ１Ａｃ ｔｏｘｉｎ￣
ｂｉｎｄｉｎｇ ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｄｇｕｔ ｆｒｏｍ Ｈｅｌｉｃｏｖｅｒｐａ
ａｒｍｉｇｅｒａ (Ｈüｂｎｅｒ) ｌａｒｖａｅ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｅｃｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ５６
(６): ６６６－６７２.

ＮＯＬＬＥＴ Ｆꎬ ＫＯＯＬＳ Ｐꎬ ＶＡＮ Ｒ Ｆꎬ ２０００. Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｃａｄｈｅｒｉｎ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ａｌｌｏｗｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｘ ｍａｊｏｒ
ｓｕｂｆａｍｉｌｉｅｓ ｂｅｓｉｄｅｓ ｓｅｖｅｒａｌ ｓｏｌｉｔａｒｙ ｍｅｍｂｅｒｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２９９(３): ５５１－５７２.

ＯＣＥＬＯＴＬ Ｊꎬ ＳＮＣＨＥＺ Ｊꎬ ＧＭＥＺ Ｉꎬ ＴＡＢＡＳＨＮＩＫ Ｂ Ｅꎬ ＢＲＡ￣
ＶＯ Ａꎬ ＳＯＢＥＲＮ Ｍꎬ ２０１７. ＡＢＣＣ２ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｂａｃｉｌ￣
ｌｕｓ ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ Ｃｒｙ１Ａｃ ｔｏｘｉｎ ｏｌｉｇｏｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ
ｉｎｓｅｒｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉａｍｏｎｄｂａｃｋ ｍｏｔｈ. Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ７ ( １):
４２３－４３１.

ＰＩＧＯＴＴ Ｃ Ｒꎬ ＥＬＬＡＲ Ｄ Ｊꎬ ２００７. Ｒｏｌｅ ｏｆ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ｉｎ Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ ｃｒｙｓｔａｌ ｔｏｘｉｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ. Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ７１(２): ２５５－２８１.
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