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舞毒蛾谷胱甘肽 Ｓ⁃转移酶对杨树次生物质
协同溴氰虫酰胺的胁迫响应
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摘要： 为了明确舞毒蛾 Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ 谷胱甘肽 Ｓ⁃转移酶 （ＧＳＴ） 对杨树次生物质协同溴氰虫酰胺的胁迫响应机

制， 选择 ３ 种杨树次生物质 （黄酮、 槲皮素、 芦丁） 以及新型邻二苯甲酰胺类杀虫剂溴氰虫酰胺作为胁迫外源化

合物， 以舞毒蛾 ２ 龄幼虫为研究对象， 通过人工饲料添加次生物质和溴氰虫酰胺的单剂和混剂， 测定对舞毒蛾存

活率、 谷胱甘肽 Ｓ⁃转移酶活性及其基因表达影响。 结果表明， 处理 ４８ ｈ 后， ３ 种联合处理组舞毒蛾幼虫的存活率

显著低于对照组和各杨树次生物质单剂处理组， 存活率依次为 ５３. ３３％ 、 ６０. ００％ 和 ５３. ３３％ ， 各联合处理组幼虫

存活率与溴氰虫酰胺处理组差异不显著。 除处理 ６ ｈ 外， 不同杨树次生物质单剂处理后 ＧＳＴ 活性均诱导增加。 溴

氰虫酰胺处理组在 ４８ ｈ 内 ＧＳＴ 活性显著高于单剂处理组和对照组。 除联合处理 １ 在 ６ ｈ、 １２ ｈ 的 ＧＳＴ 诱导活性低

于溴氰虫酰胺处理组外， 各联合处理组的 ＧＳＴ 诱导活性均高于溴氰虫酰胺处理组。 舞毒蛾 ２ 龄幼虫取食含有不同

处理的人工饲料后， 其体内 ＬｄＧＳＴｅ２、 ＬｄＧＳＴｓ１、 ＬｄＧＳＴｓ２ 和 ＬｄＧＳＴｚ１ 均有所表达， 且不同处理的诱导程度呈现差

异。 以上研究结果为杨树次生物质协同溴氰虫酰胺防控舞毒蛾提供理论依据， 同时为生产实践中杀虫剂的合理使

用提供参考。
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昆 虫 谷 胱 甘 肽 Ｓ⁃转 移 酶 （ Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ Ｓ⁃
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ， ＧＳＴ） 在异源化合物的解毒中起重要

作用， 并 与 杀 虫 剂 抗 性 有 关 （ Ｈｕａｎｇ ｅｔ ａｌ. ，
２０１１）。 ＧＳＴｓ 主要催化亲电化合物与还原性谷胱甘

肽 （ＧＳＨ） 的巯基结合， 对底物进行亲核代谢，
使合成产物更易溶于水和排泄 （ Ｈａｂｉｇ ｅｔ ａｌ. ，
１９７４）。 植物通过产生对昆虫有害或有毒的次生物

质来抵御植食性昆虫， 同时对昆虫体内的解毒酶

具有诱导作用 （Ｈｏｗｅ ａｎｄ Ｈｅｒｄｅ， ２０１５）， 昆虫为

了降低植物次生物质带来的不利影响， 也进化出

多种适应性机制， 例如体内作用靶标发生变化，
各种代谢酶诱导表达等 （陈澄宇等， ２０１５）。 绿盲

蝽 Ａｐｏｌｙgｕｓ ｌｕcｏｒｕｍ、 斜纹夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｌｉｔｕｒａ、 麦

红吸浆虫 Ｓｉｔｏｄｉｐｌｏｓｉｓ ｍｏｓｅｌｌｅｎａ 等昆虫取食不同的植

物次生物质后， 能够诱导 ＧＳＴ 基因表达上调 （黄
敏燕等， ２０１８； 朱香镇等， ２０１８； 陈锐等， ２０２０）。

溴氰虫酰胺 （Ｃｙａｎｔｒａｎｉｌｉｐｒｏｌｅ） 是新型邻二苯

甲酰胺类杀虫剂， 具有高效低毒、 杀虫范围广、
安全、 不易产生交互抗性等特性 （胡译文等，
２０１６； 李增鑫， ２０２１）。 亚致死剂量溴氰虫酰胺处

理甜菜夜蛾 Ｓｐｏｄｏｐｔｅｒａ ｅｘｉgｕａ、 灰飞虱 Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ
ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ、 小地老虎 Ａgｒｏｔｉｓ ｙｐｓｉｌｏｎ， 昆虫体内 ＧＳＴ
活力表现为明显的诱导作用， 表明 ＧＳＴ 参与昆虫

解毒并起到关键作用 （余慧灵， ２０１８； 何发林等，
２０１９； 张凯伦等， ２０２０）。

昆虫响应次生物质与化学杀虫剂的共胁迫毒

理研究已有相关报道。 董向丽等 （１９９８） 研究表

明芸香苷与甲基对硫磷联合处理可以大幅度提高

棉铃虫 Ｈｅｌｉcｏｖｅｒｐａ ａｒｍｉgｅｒａ ＧＳＴ 的活性。 芸香苷、
槲皮素和 ２⁃十三烷酮可诱导棉铃虫体内 ＧＳＴ 活性

升高， 槲皮素处理组对甲基对硫磷的敏感性降低

近 ５０％ ， 芸香苷和 ２⁃十三烷酮处理组对甲基对硫

磷的敏感性略有降低 （高希武， １９９７）。 植物化感

物质可以诱导棉铃虫体内 ＧＳＴ 活性， 可以利用其

寄主的植物化感物质来阐述其对灭多威和毒死蜱

的防 御 （ Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ. ， ２０１７ ）。 韭 菜 迟 眼 蕈 蚊

Ｂｒａｄｙｓｉａ ｏｄｏｒｉｐｈａgａ 在大蒜和腐殖质饲养的幼虫

ＧＳＴ 活性高于在韭菜和平菇上饲养的幼虫， 所以

在大蒜和腐殖质上饲养的幼虫抗胁迫能力增强

（Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ. ， ２０１８）。 目前， 国内外对于杨树次生

物质参与舞毒蛾响应杀虫剂代谢机制研究甚少，
因此， 本文通过在饲料中分别添加寄主杨树次生

物质 （黄酮、 槲皮素、 芦丁） 以及溴氰虫酰胺，
测定舞毒蛾幼虫存活率、 ＧＳＴ 活性及其基因的表

达量， 从基因和蛋白水平评价杨树次生物质对舞

毒蛾响应溴氰虫酰胺敏感性的影响。

１　 材料与方法

１. １　 供试昆虫

舞毒蛾卵块采集于内蒙古自治区赤峰市宁城

县坤头河林场， 人工饲料购买于中国林业科学研

究院森林生态环境与自然保护研究所。 将舞毒蛾

卵块包裹于纱布中后浸泡于 １０％ ～ １５％ 甲醛溶液

４０ ｍｉｎ， 自来水冲洗 １０ ｍｉｎ 并晾干水分， 幼虫孵化

后置于人工气候箱内 （２５℃、 光周期 １４ Ｌ ∶ １０ Ｄ、
相对湿度 ７０％ ） 进行饲养， 挑取健康、 大小一致

的舞毒蛾 ２ 龄幼虫作为供试昆虫。
１. ２　 主要试剂

谷胱甘肽 Ｓ⁃转移酶 （ＧＳＴ） 活性检测试剂盒

购自 Ｓｏｌａｒｂｉｏ 公 司。 ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ Ｒｅａｌ⁃ｔｉｍｅ ＰＣＲ
Ｍａｓｔｅｒ ｍｉｘ 荧光定量 ＰＣＲ 试剂盒购自 Ｔｏｙｏｂｏ 公司；
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ＲＮｅａｓｙ Ｍｉｎｉ 购自 Ｑｉａｇｅｎ 公司； Ｔａｑ 聚合酶及 ＰＣＲ
相关试剂、 Ｐｒｉｍｅ ＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ ｃＤＮＡ 合成

试剂盒均购自 ＴａＫａＲａ 公司。 黄酮 （Ｆｌａｖｏｎｅ） 原药

（９９. ０％） 购自 Ａｍｒｅｓｃｏ 公司， 槲皮素 （Ｑｕｅｒｃｅｔｉｎ）
原药 （９７. ０％） 购自 Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ 公司， 芦

丁 （Ｒｕｔｉｎ） 原药 （９５. ０％） 购自上海九鼎化学科技

有限公司， 溴氰虫酰胺原药 （９７. ０％） 购自 ＤｕＰｏｎｔ
公司。
１. ３　 舞毒蛾致毒处理

黄酮、 槲皮素和芦丁含量的选择参考杨树叶

片次生物质含量及相关胁迫浓度， ３ 种次生物质的

含量分别为黄酮 ０. ８％ （ ｗ ／ ｗ）、 槲皮素 ０. ０２％
（ｗ ／ ｗ） 和芦丁 ０. ５％ （ｗ ／ ｗ）。 根据毒力测定结果

（表 １）， 将溴氰虫酰胺处理舞毒蛾 ２ 龄幼虫 ４８ ｈ

亚致死浓度 ＬＣ３０ （４. ０６ ｍｇ ／ Ｌ） 作为处理浓度。 黄

酮 （８. ８ ｇ ／ Ｌ）、 槲皮素 （０. ２２ ｇ ／ Ｌ）、 芦丁 （５. ５ ｇ ／ Ｌ）
经换算后分别与溴氰虫酰胺 （４. ０６ ｍｇ ／ Ｌ） 混合作

为联合处理 １、 联合处理 ２ 和联合处理 ３。 将不同

药剂溶于二甲基亚砜 （ＤＭＳＯ） 后混入人工饲料作

为处理组， 对照组为加入等量 ＤＭＳＯ 的人工饲料。
选择健康、 活泼、 大小一致舞毒蛾 ２ 龄幼虫

饥饿 ２４ ｈ 后， 分别接入含溶剂 ＤＭＳＯ、 黄酮、 槲

皮素、 芦丁、 溴氰虫酰胺、 联合处理 １、 联合处理

２、 联合处理 ３ 的饲料中， 每个处理 ２０ 头幼虫， 重

复 ４ 次， 处理后于 ６ ｈ、 １２ ｈ、 ２４ ｈ、 ４８ ｈ 随机挑

取活泼的舞毒蛾 ２ 龄幼虫， 经液氮速冻后保存于

－ ８０℃冰箱， 用于后续检测 ＧＳＴ 活性及其基因表

达量。

表 １　 溴氰虫酰胺对舞毒蛾 ２ 龄幼虫 ４８ ｈ 毒力

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｏｆ ｃｙａｎｔｒａｎｉｌｉｐｒｏｌｅ ｏｎ ｔｈｅ ２ｎｄ ｉｎｓｔａｒ ｌａｒｖａｅ ｏｆ Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ ｔｒｅａｔｅｄ ｆｏｒ ４８ ｈ

毒力回归方程

Ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ
ｅｑｕａｔｉｏｎ

ＬＣ３０

（ｍｇ ／ Ｌ）

置信区间 （ｍｇ ／ Ｌ）
Ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ
ｉｎｔｅｒｖａｌ

ＬＣ５０

（ｍｇ ／ Ｌ）

置信区间 （ｍｇ ／ Ｌ）
Ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ
ｉｎｔｅｒｖａｌ

卡方值

（自由度）
χ２ （ｄｆ）

相关系数 Ｒ２

Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

ｙ ＝ １. ８２ｘ ＋ ３. ３７ ４. ０６ ３. ０１ ～ ５. ４７ ７. ８７ ５. ５６ ～ １１. １３ ４. ９６ （１３） ０. ９９

注： χ２
（１３， ０. ０５） ＝ ２２. ３６， 故毒力回归方程与实际相符。 Ｎｏｔｅ： χ２

（１３， ０. ０５） ＝ ２２. ３６， ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｗａｓ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｒｅａｌｉｔｙ．

１. ４　 舞毒蛾 ＧＳＴ 活性测定

谷胱甘肽 Ｓ⁃转移酶 （ＧＳＴ） 测定按照 ＧＳＴ 活

性检测试剂盒 （Ｓｏｌａｒｂｉｏ） 说明书的步骤进行， 活

性单位为 μｍｏｌ ／ ｍｉｎ ／ ｍｇ ｐｒｏｔｅｉｎ。 蛋白质含量测定

采用 Ｂｒａｄｆｏｒｄ （１９７６） 的考马斯亮蓝 Ｇ⁃２５０ 法。
１. ５　 实时荧光定量 ＲＴ⁃ＰＣＲ

采用 ＲＮｅａｓｙ Ｍｉｎｉ 动物组织总 ＲＮＡ 提取试剂

盒提取对照和不同处理的舞毒蛾样品总 ＲＮＡ。 采

用 Ｐｒｉｍｅ ＳｃｒｉｐｔＴＭ ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ ｃＤＮＡ 合成试剂盒将

各处理组 ０. ５ μｇ Ｔｏｔａｌ ＲＮＡ 分别合成 ｃＤＮＡ， 作为

实时荧光定量 ＲＴ⁃ＰＣＲ 模板。 选择课题组前期从舞

毒蛾转录组中筛选获得的经次生物质处理后可引

起基因诱导表达上 调 的 ＧＳＴ 基 因 （ ＬｄＧＳＴｅ２、
ＬｄＧＳＴｓ１、 ＬｄＧＳＴｓ２ 和 ＬｄＧＳＴｚ１ ） 作 为 候 选 基 因

（王振越， ２０２０）， 检测 ＧＳＴ 基因表达量。
实时荧光定量 ＲＴ⁃ＰＣＲ 使用 ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ Ｒｅａｌ⁃

ｔｉｍｅ ＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ ｍｉｘ 试剂盒， 内参为 Ａcｔｉｎ 和 ＥＦ１α
基因， 引物序列见表 ２。 实时荧光定量 ＲＴ⁃ＰＣＲ 反

应体系为 ２ × ＳＹＢＲ ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ 酶 １０ μＬ、 Ｐｒｉｍｅｒ
ｍｉｘ （１０ μｍｏｌ ／ Ｌ） １ μＬ、 ｃＤＮＡ ２ μＬ， 使用 ＤＥＰＣ

水补足至 ２０ μＬ。 反应条件为： ９４℃预变性 ３０ ｓ，
９４℃ 变性 １２ ｓ， ６０℃ 退火 ４５ ｓ， ７２℃ 延伸 ４５ ｓ，
８１℃读板 １ ｓ， ４５ 个循环， 每个样品重复 ３ 次。
１. ６　 数据统计与分析

实验结果以平均值 ± 标准差表示， 运用 ＳＰＳＳ
１７. ０ 软件， 采用 Ｄｕｎｃａｎ 方法进行差异显著性分析

（Ｐ ＜ ０. ０５）， 用 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ８. ０. ２ 软件进行绘

图。 实时荧光定量 ＲＴ⁃ＰＣＲ 数据经仪器自带的

Ｏｐｔｉｃｏｎ Ｍｏｎｉｔｏｒ ３ 软件处理。 舞毒蛾 ＧＳＴ 基因表达

量用 ２ －△△Ｃｔ方法进行相对表达量分析 （Ｐｆａｆｆｌ， ２００１）。
Ａｂｏｔｔ 公式用于评估联合药剂对受试对象的联

合 毒 性 （ Ｇｉｓｉ， １９９６； Ｇａｔｉｄｏｕ ａｎｄ Ｔｈｏｍａｉｄｉｓ，
２００７）， 期望抑制率 Ｃｅｘｐ及复合胁迫表征值 ＲＩ 分别

用下式表示：
Ｃｅｘｐ ＝ Ａ ＋ Ｂ － ＡＢ ／ １００％ ； ＲＩ ＝ ＯＩ ／ Ｃｅｘｐ

式中 Ａ、 Ｂ 分别表示单一组分胁迫抑制率； ＯＩ
为联合胁迫抑制率； ＲＩ 用于判断两种组分对受试

对象的联合毒性； ＲＩ ＜ １ 表现为毒性拮抗， ＲＩ ＝ １
表现为毒性简单相加， ＲＩ ＞ １ 表现为毒性协同

（Ｃｈｅｓｗｏｒｔｈ ｅｔ ａｌ. ， ２００４）。
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表 ２　 目的基因 ＲＴ⁃ｑＰＣＲ 引物序列

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ＲＴ⁃ｑＰＣＲ

基因

Ｇｅｎｅ
正向引物序列 （５′ － ３′）
Ｆｏｒｗａｒｄ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

反向引物序列 （５′ － ３′）
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

扩增片段大小 （ｂｐ）
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｌｅｎｇｔｈ

ＬｄＧＳＴｅ２ ＧＣＡＧＣＧＣＧＡＡＴＧＣＴＴＧＣＴＧ ＡＣＴＧＴＧＧＴＡＣＧＴＧＴＧＣＧＴＡＧ ２４５

ＬｄＧＳＴｓ１ ＣＴＧＴＣＧＴＧＧＡＧＡＧＴＡＴＧＧＣＡＣ ＣＡＣＡＡＴＧＣＡＡＡＣＴＣＡＧＣＣＣＡＧ ２１１

ＬｄＧＳＴｓ２ ＧＣＧＴＣＡＧＴＴＣＡＣＴＡＴＧＡＧＣＣ ＣＣＣＣＡＡＧＡＴＣＧＧＧＣＡＴＴＴＧ ２１４

ＬｄＧＳＴｚ１ ＣＴＴＧＧＣＧＴＧＴＴＡＧＡＡＴＣＧＣＡ ＣＧＴＴＴＧＡＡＧＣＡＧＴＣＴＴＧＧＧＧＣ ２３８

Ａcｔｉｎ ＡＧＡＡＧＣＡＣＴＴＧＣＧＧＴＧＧＡＣＡＡＴ ＡＣＣＴＧＴＡＣＧＣＣＡＡＣＡＣＴＧＴＣＡＴ ２５２

ＥＦ１α ＴＴＴＧＣＣＴＴＣＣＴＴＧＣＧＣＴＣＡＡＣＡ ＴＧＴＡＡＡＧＣＡＧＣＴＧＡＴＣＧＴＧＧＧＴ ２２３

２　 结果与分析

２. １　 次生物质与溴氰虫酰胺联合作用对舞毒蛾存

活率的影响

　 　 舞毒蛾 ２ 龄幼虫在不同胁迫处理下 ４８ ｈ 存活

率不同 （表 ３）。 处理 ４８ ｈ 后， 对照组 （ＤＭＳＯ）、
槲皮素、 芦丁处理组幼虫存活率为 １００％ ， 黄酮处

理组存活率为 ９３. ３３％ 。 溴氰虫酰胺处理组幼虫存

活率为 ６６. ６７％ ， 显著低于对照 （ＤＭＳＯ） 和次生

物质单剂处理组 （Ｐ ＜ ０. ０５）。 在 ４８ ｈ， ３ 个联合

处理组幼虫存活率与溴氰虫酰胺处理组差异不显

著。 存活率依次为 ５３. ３３％ 、 ６０. ００％ 和 ５３. ３３％ 。
联合处理 １、 联合处理 ２ 和联合处理 ３ 联合胁迫表

征值分别为 １. ２４、 １. ２０ 和 １. ４０， 联合毒性均表现

为协同作用。

表 ３　 次生物质和溴氰虫酰胺对舞毒蛾幼虫存活率的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｎｄ ｃｙａｎｔｒａｎｉｌｉｐｒｏｌｅ ｏｎ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ ｏｆ Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ ｌａｒｖａｅ

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
存活率 （％ ） Ｓｕｒｖｉｖａｌ ｒａｔｅ

６ ｈ １２ ｈ ２４ ｈ ４８ ｈ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ １００ ａ １００ ａ １００ ａ １００ ａ

黄酮 Ｆｌａｖｏｎｅ １００ ａ １００ ａ １００ ａ ９３. ３３ ± ９. ４３ ａ

槲皮素 Ｑｕｅｒｃｅｔｉｎ １００ ａ １００ ａ １００ ａ １００ ａ

芦丁 Ｒｕｔｉｎ １００ ａ １００ ａ １００ ａ １００ ａ

溴氰虫酰胺 ｃｙａｎｔｒａｎｉｌｉｐｒｏｌｅ ９６. ６７ ± ４. ７１ ａ ９０. ００ ± ８. １６ ｂ ８０. ００ ± ８. １６ ｂ ６６. ６７ ± ４. ７１ ｂ

联合处理 １ ｍｉｘｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ｉ １００ ａ ９０. ００ ± ８. １６ ｂ ７６. ６７ ± ４. ７１ ｂ ５３. ３３ ± ４. ７１ ｂ

联合处理 ２ ｍｉｘｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ⅱ ９６. ６７ ± ４. ７１ ａ ８６. ６７ ± ４. ７１ ｂ ７６. ６７ ± ４. ７１ ｂ ６０. ００ ± ８. １６ ｂ

联合处理 ３ ｍｉｘｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ Ⅲ ９３. ３３ ± ４. ７１ ａ ８３. ３３ ± ４. ７１ ｂ ７０. ００ ± ８. １６ ｂ ５３. ３３ ± ４. ７１ ｂ

注： 不同小写字母表示同一时间不同处理间的差异显著性 （Ｐ ＜ ０. ０５）。 Ｎｏｔｅ： Ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｓｈｏｗｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ ａｔ ０. ０５ ｌｅｖｅｌ．

２. ２　 次生物质与溴氰虫酰胺联合作用对 ＧＳＴ 活性

的影响

　 　 除了 ６ ｈ 之外， 不同植物次生物质单独处理后

的酶活性均有诱导增加作用。 与黄酮和芦丁处理

组相比， 槲皮素处理组在 ２４ ｈ 和 ４８ ｈ 对 ＧＳＴ 酶的

诱导作用更强， 分别为 ２. ６５ μｍｏｌ ／ ｍｉｎ ／ ｍｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
和 ２. ４３ μｍｏｌ ／ ｍｉｎ ／ ｍｇ ｐｒｏｔｅｉｎ。 溴氰虫酰胺对 ＧＳＴ

活性诱导效果显著高于单一次生物质作用， ２４ ｈ
诱导效果最大， 为 ２. ７９ μｍｏｌ ／ ｍｉｎ ／ ｍｇ ｐｒｏｔｅｉｎ， 为

对照组的 ２. ３６ 倍。 除联合处理 １ 在 ６ ｈ、 １２ ｈ 的

ＧＳＴ 诱导活性分别低于溴氰虫酰胺处理 ６ ｈ、 １２ ｈ
活性外， 各联合处理组的ＧＳＴ 诱导活性均高于溴氰虫

酰胺处理组。 联合处理 ２ 在 ２４ ｈ 和 ４８ ｈ 诱导活性分

别为 ３. ６５ μｍｏｌ ／ ｍｉｎ ／ ｍｇ ｐｒｏｔｅｉｎ 和 ３. ２４ μｍｏｌ ／ ｍｉｎ ／ ｍｇ
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ｐｒｏｔｅｉｎ， 分别为对照组的 ３. ０９ 倍和 ３. １２ 倍， 显著

高于联合处理组 １ 和联合处理 ３。 溴氰虫酰胺和联

合处理胁迫对 ＧＳＴ 的诱导趋势均表现为先升高后

降低， 且在 ２４ ｈ 达到峰值 （图 １）。

图 １　 次生物质和溴氰虫酰胺对舞毒蛾 ２ 龄幼虫 ＧＳＴ 活性影响

Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｎｄ ｃｙａｎｔｒａｎｉｌｉｐｒｏｌｅ ｏｎ ＧＳＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ ｌａｒｖａｅ
注： 不同小写字母表示同一时间不同处理组间的差异显著性 （Ｐ ＜ ０. ０５）。 Ｎｏｔｅ： Ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ
ｓｈｏｗｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ ａｔ ０. ０５ ｌｅｖｅｌ．

２. ３　 次生物质与溴氰虫酰胺联合作用对 ＧＳＴ 基因

表达的影响

　 　 不同胁迫处理对舞毒蛾 ２ 龄幼虫 ＧＳＴ 基因

ＬｄＧＳＴｅ２、 ＬｄＧＳＴｓ１、 ＬｄＧＳＴｓ２ 和 ＬｄＧＳＴｚ１ 表达的影

响如图 ２ 所示。 不同胁迫处理均使 ＬｄＧＳＴｅ２ 基因表

达水平上调。 芦丁处理 ６ ～ ２４ ｈ， ＬｄＧＳＴｅ２ 表达量

显著高于其它次生物质处理组， 且在 ６ ｈ 基因表达

量上升至最大值， 是对照组的 ２４. ０８ 倍。 ３ 组联合

处理 ６ ｈ ＬｄＧＳＴｅ２ 基因表达水平均显著高于对照

组， 分别为对照组的 ３. １５ 倍、 ３７. ９８ 倍和 ６. ４８ 倍，
高于溴氰虫酰胺单剂的基因表达量， 其中联合处

理 ２ 的诱导作用显著高于其它处理组。
次生物质和溴氰虫酰胺胁迫均使 ＬｄＧＳＴｓ１ 基因

表达水平显著上调。 黄酮组处理 ４８ ｈ 后， ＬｄＧＳＴｓ１
基因表达量显著高于槲皮素处理组和芦丁组的基

因表达量， 为对照的 １０. ８８ 倍。 溴氰虫酰胺处理组

ＬｄＧＳＴｓ１ 表达量为对照组基因表达量的 １. ０２ ～
３. ７１ 倍， 且除 ６ ｈ 和 ２４ ｈ 外， 溴氰虫酰胺在 １２ ｈ
和 ４８ ｈ 基因表达量显著低于芦丁和槲皮素处理组

基因表达量。 ３ 种联合处理 ６ ｈ、 １２ ｈ 和 ４８ ｈ
ＬｄＧＳＴｓ１ 表达水平显著上调， 联合处理 １ 处理 ４８ ｈ
ＬｄＧＳＴｓ１ 基因表达水平显著升高， 为对照组基因表

达量的 １１. ２１ 倍。 联合处理 ２ 处理 １２ ｈ， ＬｄＧＳＴｓ１
表达量为对照组的 ５. ２２ 倍。 联合处理 ３ 处理 ６ ｈ，
ＬｄＧＳＴｓ１ 表达量上升至最大值， 为对照组基因表达

量的 １０. ８８ 倍。
黄酮处理 ４８ ｈ ＬｄＧＳＴｓ２ 基因表达量显著升高，

为对照组基因表达量的 ３３. ０２ 倍， 但在其它时间点

ＬｄＧＳＴｓ２ 的相对表达量则较对照组显著降低。 槲皮

素处理 ２４ ｈ， ＬｄＧＳＴｓ２ 的表达水平显著降低， 为对

照的 ２７. ０９％ 。 溴氰虫酰胺处理 ６ ｈ， ＬｄＧＳＴｓ２ 的相

对表达量显著高于对照， 为对照的 ２４. ０６ 倍， 同时

６ ～ ２４ ｈ 的基因相对表达量均高于次生物质处理

组。 ３ 种联合处理 ６ ｈ， ＬｄＧＳＴｓ２ 相对表达量显著

上调， 联合处理 ３ 的基因表达量最大， 为对照的

３３. ０２ 倍， 但 １２ ～ ４８ ｈ 联合处理 １ 和联合处理 ２
ＬｄＧＳＴｓ２ 相对表达量低于对照组。

次生物质胁迫下 ＬｄＧＳＴｚ１ 相对表达量上调， 其
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图 ２　 次生物质和溴氰虫酰胺对舞毒蛾幼虫 ＧＳＴ 基因表达量影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｎｄ ｃｙａｎｔｒａｎｉｌｉｐｒｏｌｅ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ ＧＳＴ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ ｌａｒｖａｅ
（图 ２ 未完， 接下页）
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图 ２　 次生物质和溴氰虫酰胺对舞毒蛾幼虫 ＧＳＴ 基因表达量影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ａｎｄ ｃｙａｎｔｒａｎｉｌｉｐｒｏｌｅ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ ＧＳＴ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｌｙｍａｎｔｒｉａ ｄｉｓｐａｒ ｌａｒｖａｅ
注： 不同小写字母表示同一时间不同处理组间的差异显著性 （ Ｐ ＜ ０. ０５ ）。 Ｎｏｔｅ： Ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｓｈｏｗｅｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ ａｔ ０. ０５ ｌｅｖｅｌ．

中槲皮素处理组 ＬｄＧＳＴｚ１ 基因表达量高于其它次生

物质处理组， 且在 ４８ ｈ 基因相对表达量达到最高

值， 为对照的 １１. ２０ 倍。 溴氰虫酰胺处理 ２４ ｈ 后，
ＬｄＧＳＴｚ１ 的基因表达量为对照的 ２. ９６ 倍， 但在

１２ ｈ 和 ４８ ｈ 的基因表达量均低于次生物质处理组。
３ 种联合处理组 ＬｄＧＳＴｚ１ 基因表达量显著高于对照

组。 联合处理 １ 处理 １２ ｈ 基因表达量达到峰值，
为对照的 ３. ７７ 倍， 但在 １２ ～ ４８ ｈ 的基因表达水平

逐渐降低。 联合处理 ２ 在 １２ ｈ 的基因表达量最低，
为对照的 １. ６２ 倍， 但随时间延长基因表达逐渐升

高。 联合处理 ３ 组的基因表达水平表现为先升高

后降低。 在 ６ ～ ２４ ｈ 的基因表达量由对照的

１. ６４ 倍上升至对照的 ４. ４４ 倍， 但在 ４８ ｈ 降低至对

照的 １. ８３ 倍。

３　 结论与讨论

研究发现谷胱甘肽 Ｓ⁃转移酶活性的升高可以
加快对外源有毒物质的代谢过程， 增强昆虫对逆

境的适应性 （李时荣等， ２０１８； 樊艳平等， ２０２０）。
氯氟氰菊酯、 氟虫腈和硫丹 ３ 种杀虫剂处理马铃

薯 甲 虫 Ｌｅｐｔｉｎｏｔａｒｓａ ｄｅcｅｍｌｉｎｅａｔａ 后， ＬｄＧＳＴｅ２ａ、
ＬｄＧＳＴｅ２ｂ、 ＬｄＧＳＴｏ5 和 ＬｄＧＳＴｔ１ 均显著过量表达

（Ｈａｎ ｅｔ ａｌ. ， ２０１６）。 甲氧虫酰肼处理棉铃虫 ４８ ｈ
后 ＧＳＴｓ１ 相对表达量显著升高， 而 ＧＳＴｅ２ 表达量先

降低后升高， 表明 ＧＳＴｓ１ 和 ＧＳＴｅ２ 通过表达量的变

化影响 ＧＳＴ 酶活力进而形成对杀虫剂的抗性 （徐
希宝等， ２０１４）； 水杨酸和芦丁饲喂舞毒蛾后， 可

使 ＬｄＧＳＴｅ４ 和 ＬｄＧＳＴｏ１ 显著诱导表达， 将该基因

沉默后会导致幼虫对水杨酸和芦丁的适应性降低

（Ｍａ ｅｔ ａｌ. ， ２０２１ ）。 舞毒蛾 ＬｄＧＳＴｅ２、 ＬｄＧＳＴｓ１、
ＬｄＧＳＴｓ２ 和 ＬｄＧＳＴｚ１ 基因在对次生物质的胁迫响应

中表达量显著升高， 将舞毒蛾相关 ＧＳＴ 基因沉默

后， 导致幼虫对不良环境的适应能力减弱， 证实

昆虫对不良环境的应答机制与 ＧＳＴ 基因的表达密

切相关 （王振越， ２０２０）。 次生物质和溴氰虫酰胺

对舞毒蛾 ＧＳＴ 主要表现为显著诱导效应， 其中联

合处理胁迫下的 ＧＳＴ 酶活性主要表现为高于溴氰

虫酰胺处理， 但与各联合处理所对应的次生物质

单剂相比显著上升， 且呈现不同的时间 － 活力趋

势变化。
害虫取食不同寄主植物后， 对杀虫剂的敏感
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性可分为 ３ 类： 敏感性下降、 无明显变化以及升

高 （姚洪渭等， ２００２）。 本研究综合评价 ３ 种杨树

次生物质黄酮、 槲皮素、 芦丁影响舞毒蛾对溴氰

虫酰胺敏感性， 次生物质与溴氰虫酰胺联合毒性

效果均为协同作用。 舞毒蛾在次生物质的诱导下，
ＧＳＴ 解毒活性升高， 基因表达水平增加， 证明 ＧＳＴ
相关基因参与了舞毒蛾对植物次生物质的解毒代

谢过程 （Ｍａ ｅｔ ａｌ. ， ２０２１）， 舞毒蛾抗药性增强，
敏感性下降， 受到化学药剂胁迫后， 舞毒蛾死亡

率上升， 这是因为寄主植物中的次生物质诱导激

活或抑制昆虫体内与杀虫剂代谢相关的解毒酶系，
导致昆虫对药剂敏感性发生变化 （ Ｎｅｎａ ｅｔ ａｌ. ，
２０１８）。 次生物质饲喂水稻、 小麦、 狗尾巴草诱导

的中华稻蝗 Ｏｘｙａ cｈｉｎｅｎｓｉｓ 体内 ＧＳＴ 活性的变化是

导致其对马拉硫磷敏感性差异的原因之一 （张睿，
２００８）。 饲喂芸香苷后， 提高了棉铃虫对甲基对硫

磷和灭多威的耐药性， 棉铃虫取食槲皮素提高了

其 Ｆ２ 代对灭多威的毒力； 取食 ２⁃十三烷酮后， 提

高了棉铃虫对溴氰菊酯的耐药性 （董向丽等，
１９９８）。 斜纹夜蛾幼虫饲喂大豆和菜花后对丙烯磷

有较 高 的 ＧＳＴ 诱 导 活 性 （ Ｋａｒｕｐｐａｉａｈ ｅｔ ａｌ. ，
２０１６）。 因此， 在制定舞毒蛾的防治策略时， 应考

虑不同寄主植物对舞毒蛾解毒酶的诱导和毒性改

变的重要性， 这为植物与昆虫互作提供更加丰富

的理论依据， 并指导生产实践中杀虫剂的合理

使用。
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