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摘要：鉴定分析梨星毛虫 Illiberis pruni性信息素合成酶基因，为探索其性信息素合成分子机制提供理论依

据。基于梨星毛虫雌雄腹部及雌翅转录组数据，筛选鉴定性信息素合成酶基因并进行生物信息学分析，利

用实时荧光定量 PCR 分析其在雌雄成虫不同组织中的表达情况。共鉴定出 21个性信息素合成酶基因（3

个 Dess、2个 FARs、1个 FAS、10个 ACTs、3个 ACCs和 2个 ARs），生物信息学分析发现这些基因蛋白

质分子质量差异较大，属于不稳定蛋白；亚细胞定位显示其蛋白主要位于细胞质和线粒体中；系统发育树

结果推测梨星毛虫ACCs基因和ACTs基因与小线角木蠹蛾和黑脉金斑蝶的性信息素相关基因亲缘关系较近；

通过 RT-qPCR分析表明 16个基因表现为雌性翅偏向表达，7个基因在雌性腹部高表达，2个基因在雄性胸

部偏向表达。研究结果为梨星毛虫性信息素相关基因功能研究奠定基础。
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Abstract: The identification and analysis of sex pheromone-related genes in Illiberis pruni

provided a theoretical basis for exploring the molecular mechanisms of sex pheromone synthesis.

Based on transcriptome data from the abdomen and female wings of I. pruni, sex

pheromone-related genes were screened and identified followed by bioinformatics analysis.

Real-time fluorescence quantitative PCR was used to analyze the expression patterns of these

genes in different tissues of male and female adults. A total of 21 sex pheromone-related genes

were identified (3 Dess, 2 FARs, 1 FAS, 10 ACTs, 3 ACCs and 2 ARs), and bioinformatics analysis
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revealed that these genes had significant variation in protein molecular weight, suggesting that

they were unstable proteins. Subcellular localization analysis showed that the corresponding

proteins were mainly located in the cytoplasm and mitochondria. Based on the phylogenetic tree

results, it was inferred that the ACCs genes and ACTs genes of I. pruni were closely related to the

sex pheromone-related genes of Streltzoviella insularis and Danaus plexippus. RT-qPCR analysis

demonstrated that 16 genes exhibited female-biased expression in the wings, 7 genes were highly

expressed in the female abdomen, and 2 genes showed male-biased expression in the male thorax.

These research findings provided a foundation for the functional study of sex pheromone-related

genes in I. pruni.
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昆虫的许多重要生命活动都受到信息素的调控，其中性信息素在昆虫两性通讯中起着至

关重要的作用，在害虫综合治理中被用作监测和诱捕工具（Meneil，1991；Ando et al.，2004；

Witzgall et al.，2010）。鳞翅目昆虫的性信息素主要是从雌蛾第 8和第 9腹节之间的性信息

素腺体（PG）合成和释放，具有物种特异性、结构多样性和功能复杂性的特点。也有研究

发现蝶类雄虫释放信息素的器官主要位于翅上，包括前翅和后翅（Tillman et al.，1999；Raina

et al.，2000）。蛾类性信息素成分大多数具有醛、醇、酯和酮官能团，具有长碳链（C10-18）

且含有一个或多个碳碳双键（Jurenka，2004；Luo et al.，2014）。迄今为止，已鉴定出 1 600

多种雌蛾的性信息素成分，昆虫性信息素的生物合成主要通过一系列底物修饰反应完成，包

括碳链缩短或延长、去饱和化、还原、氧化、乙酰化、芳构化、脱羧和水解等过程（Hagstrom

et al.，2014）。脂肪酸生物合成途径是鳞翅目昆虫性信息素生物合成的代表性途径。乙酰辅

酶 A羧化酶（Acetyl-CoA carboxylase，ACC）和脂肪酸合成酶（Fatty acid synthase，FAS）

将乙酰辅酶 A生成棕榈酸或硬脂酸，再通过碳链缩短或延长，形成性信息素分子碳链骨架。

脱饱和化酶（Desaturase，Des）在脂肪酸的特定位置催化形成空间构型不同的双键（Z型或

E型），从而生成各种信息素成分（Roelofs and Rooney，2003；Bucek et al.，2013；Ales et

al.，2015）。在脂肪酰基还原酶（Fatty acyl-CoA reductase，FAR）、醇氧化酶/脱氢酶（Alcohol

Oxidase/Dehydrogenase，AOX）、醛还原酶（Aldehyde reductase，AR）和乙酰基转移酶

（Acetyltransferase，ACT）的作用下，分别产生醇类、醛类和酯类信息素（Ando et al.，2004；

Jurenka，2004；Matsumoto，2010）。FAR能将不饱和脂肪酸前体转化为相应的醇类物质，

更重要的是，不同比例的性信息素的产生是由 FAR及其前体所决定的（Lassance et al.，2010；

Hagstrom et al.，2014；Hagstrom et al.，2018）。随着转录组测序技术的发展，从鳞翅目昆

虫中已经鉴定出与性信息素生物合成有关的基因，例如小地老虎 Agrotis ipsilon、小菜蛾

Plutella xylostella、红斑鳞翅舞蛾 Ctenopseutis herana、斜纹夜蛾 Ctenopseustis obliquana、绿

头扁卷蛾 Planotortrix excessana、八条尺蠖 Planotortrix octo 和小线角木蠹蛾 Streltzoviella

insularis等（Gu et al.，2013；Grapputo et al.，2018；Yang et al.，2020）。



梨星毛虫 Illiberis pruni属于鳞翅目斑蛾科，是梨树、苹果、海棠、沙果等果树的主要

食叶类害虫，幼虫主要通过钻蛀梨芽、花蕾和啃食叶片对植物造成损害，广泛分布于我国各

梨产区，特别是经营管理比较粗放的梨园（闫文涛等，2022）。为害严重时，导致果树叶片

提前大面积脱落，严重影响梨树的营养状态，使花芽发育受阻，叶片大面积脱落，从而使果

树光合作用减弱，降低果树的树势，影响果树产量（董艳璐等，2022；杨伟民，2022）。近

年来，性信息素介导的交配活动中断已被用于有效管理经济害虫，如二化螟Chilo suppressalis、

稻纵卷叶蛾 Cnaphalocrocis medinalis、芳香木蠹蛾 Cossus insularis和葡萄花翅小卷蛾 Lobesia

botrana等，为梨星毛虫的预防和控制提供了新思路（Hoshi et al.，2016；Lucchi et al.，2018；

Liang et al.，2020）。目前国内外关于梨星毛虫和其他斑蛾科的研究较少，且针对梨星毛虫

的研究主要集中在生物学特性、生物防治以及遗传与生理学等方面，初步研究证明梨星毛虫

的性信息素的化学结构为一元不饱和的十二碳稀酸丁酯类化合物（李冬梅等，1997；Subchev

et al.，2013；Subchev et al.，2016），在雌性腹部及翅的性信息素活性最高，但梨星毛虫性

信息素的生物合成和运输的分子机制仍不清楚（李冬梅等，1996，1997；董艳璐等，2022；

闫文涛等，2022；杨伟民，2022）。本研究基于梨星毛虫雌雄腹部及雌性翅转录组数据，筛

选出性信息素合成酶候选基因并进行生物信息学分析；通过 RT-qPCR测定性信息素合成酶

基因在雌雄成虫不同组织中的表达水平。研究结果旨在为梨星毛虫性信息素通讯的分子机制

和相关基因功能研究奠定基础。

1 材料与方法

1.1 供试昆虫及处理

实验所用梨星毛虫于 2023年 6月采自青海省西宁市（E101°41′，N36°39′），将

幼虫及虫茧带回实验室饲养于养虫笼（内有新鲜梨树枝条及 3 cm厚的土壤），养虫室内光

照条件为：14 L﹕10 D，温度为：23℃±1℃，相对湿度 RH 70%~80%。羽化成虫后按照性别

分开存放在不同的养虫笼内。新羽化 48 h内的健康梨星毛虫雌雄成虫分别取头（不含触角）、

胸、腹、足、翅及触角作为不同组织样品，每个重复 30头成虫，设 3次生物学重复，采集

样品并迅速用液氮进行冷冻，将其保存在−80℃冰箱中，以备后续提取 RNA，每个处理条件

进行 3次生物学重复。

1.2 梨星毛虫总 RNA的提取及 cDNA的合成

使用 Solarbio公司 RNA提取试剂盒（R1200）提取梨星毛虫不同组织总 RNA。使用 Nano

drop 2000核酸测定仪测定总 RNA样本的浓度及 OD260/280。按照 Solarbio 公司的通用反转录

试剂盒（M-MLV）合成梨星毛虫不同组织 cDNA第一条链。

1.3 cDNA文库构建及 Illumina 测序

基于 Illumina NovaSeq 6000测序平台进行 2×150 bp测序，测序实验采用Tru SeqTM RNA

Sample Preparation Kit方法分别进行梨星毛虫的雌雄腹部及雌翅 cDNA文库的构建。

1.4 转录组测序分析



对清洗后的数据进行序列组装，构建出该物种的 Unigene库，为确保数据的可靠性，对

构建好的 Unigene库进行严格的测序文库质量评估。评估结果达标后，将进一步开展表达量

分析以及基因结构分析，以深入揭示该物种的基因表达与结构特征。转录组生物信息学分析

流程涵盖了因样本或处理不同所产生的基因差异表达，同时对该基因相关的功能注释水平进

行分析。这些步骤都是关键且紧密相连的，对于理解基因表达调控和功能的细节提供了重要

支持。这一系统化的数据分析流程将有助于深入研究基因的表达及功能，并为进一步揭示梨

星毛虫性信息素生物合成的分子机制提供支持和指导。

1.5 梨星毛虫性信息素合成酶基因的筛选

根据鳞翅目性信息素 Type I类型的生物合成通路，以 Acetyl-CoA carboxylase（ACC）、

Acetyltransferase（ACT）、Desaturase（Des）、Aldehyde reductase（AR）、Fatty acyl-CoA reductase

（FAR）和 Fatty acid synthetase（FAS）等为关键词，在梨星毛虫雌雄腹部及雌性翅的转录

组数据库中筛选参与性信息素合成酶候选基因；通过利用 NCBI中 BLASTP进行序列比对；

使用在线工具 Open Reading Frame（ORF）（http://www.ncbi.nlm.nih.gov/orffinder/）进行开

放阅读框的预测。

1.6 梨星毛虫性信息素合成酶基因的生物信息学分析

采用 ExPASy数据库提供的 ProtParam（https://web.expasy.org/cgi-bin/protparam/protparam）

工具在线预测梨星毛虫性信息素相关基因的理化性质，信号肽分析运用 SignalP 5.0

（http://www.cbs.dtu.dk/services/Signal P/）在线工具，蛋白亲疏水性利用 ExPASy的 Protscale

（ https://web.expasy.org/protscale/ ） 分 析 ， 亚 细 胞 定 位 预 测 采 用 WOLFPSORT

（ https://wolfpsort.hgc.jp ） 在 线 工 具 ， 二 级 结 构 预 测 使 用 SOPMA

（https://npsa-prabi.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_automat.pl?page=npsa_sopma.html），三级结构预测采

用 ExPASy 数 据 库 提 供 的 SWISS-MODEL

（https://swissmodel.expasy.org/interactive/GMqk3q/models/）。

1.7 梨星毛虫性信息素合成酶基因系统发育分析

为明确梨星毛虫性信息素合成酶基因以及与其它鳞翅目昆虫的进化关系，构建

LpruACCs和 LpruACTs两类关键基因的系统发育树进行分析，包括从梨星毛虫转录组数据

库中筛选鉴定出的 3个 ACC和 10个 ACT氨基酸序列，其它鳞翅目昆虫中选择了 87个 ACC

和 137个 ACT氨基酸序列进行比较。通过 ClatalW 对氨基酸序列进行比对，并使用MEGA

软件构建系统发育树，进行 1 000次自举重复，以提高树的可靠性，最终以圆树形图的方式

呈现系统发育树。利用 iTOL（iTOL: Interactive Tree Of Life (embl.de)）在线网站对已构建好

的系统进化树进行标记与美化。

1.8 引物设计与合成

利用 Oligo7 设计 RT-qPCR引物（表 1），以 RPL7为内参基因（实验室内获得，未发

表），由北京睿博兴科生物技术有限公司合成。

https://itol.embl.de/


表 1 本研究所用引物

Table1 Primers used in the study

基因

Gene

上游引物（5′-3′）

Forward primer

下游引物（5′-3′）

Reverse primer

LpruACC1 CGATATGGGCCAAGGTTGTG TGGCTAAGCACAGTCTCACA

LpruACC2 GCATTCGTGGTGATTTCCGA TTGCACCCTCTCAGCGATAA

LpruACC3 CTTATGAGCTCCGCCACAAC CTTCTGAAGGTTCTCGGGGT

LpruACT1 ACCTCTAGTCAGTCCTCGGT ATGGTGGTTTCGTTTTGCCA

LpruACT2 TTGCTTGCAAATGTGACGGA GTTGTCGCGGGGATTATAGC

LpruACT3 CACACGCCAAGTTTCCTGAA AAGTATCAGTCGAGCGAGGG

LpruACT4 CGGCTCTCACTGACTCTTCT TCCAGCAAGCAGACCTAGAC

LpruACT5 TCTCGCATCGCCAATAAACG TGATCATGAGTGGCAACCCT

LpruACT6 AGGGTCGTGGAGTGTAAAGG GATGTCGTGTTTGTGGTGCT

LpruACT7 GGGCATTGGGTCATGTTCTC CATCCCTCTAGAGAAGCCCG

LpruACT8 CTCGTAACACATGCCCACTG GACACCAACGCTATGCTGAG

LpruACT9 GACTGCTCGCACATGTCAAA ACCCGGCCGAGATAATACAG

LpruACT10 ACAGCAGCCTTAACAGCAAC GGCAGCATACTCGACAAAGG

LpruAR1 TCCAATTTAGGTTCCGGGCT GGTCAAGAGGAGTTGGTCGA

LpruAR2 GTCATGGGCACGAATCTTCC GTGGAGTCATCGTCATCCCA

LpruDes1 GCAGGTTTCGGAGTAACAGC GTCTCGCACCCAGTCGTATA

LpruDes2 CGTCAATCTCAAGGCAGTCG TTAGTGCGCGATACAGGCTA50

LpruDes3 CCACCATCGCTTGTTTGCTA ACGATCCACAACTAAGCCGA

LpruFAR1 GCAACGCCGAACCTATGATT TGTGTCTCGCATGTTACCCT

LpruFAR2 ATTCCACTTCGCTGCATCAC TCGAGGTTCCGCATCTTCTT

LpruFAS CAGTCCAATGGTCGCTTCAG AGAACGCTCACATTTGCCAG

RPL7 TGTCCAAGGTCTGAGTGA CCAAGTATATCCGCATCCA

1.9 梨星毛虫性信息素合成酶基因荧光定量 PCR分析

RT-qPCR反应体系（20 μL）为 TB Green® Premix Ex TaqTM（Tli RNaseH Plus）10 μL，

正反向引物（10 μmol/μL）各 0.8 μL，cDNA1 μL（100 ng），ddH2O7.4 μL，在 LongGene033-00410

上进行反应。PCR程序：95℃ 1 min；95℃ 15 s，退火温度 15 s，40个循环；72℃ 45 s。每

个 cDNA样品设置 3次技术性重复和 3次生物学重复。

1.10 数据处理及分析

通过使用 2-ΔΔCT法对相关基因在梨星毛虫雌雄不同组织中的表达进行相对定量分析，使

用 SPSS Statistics 26.0软件进行单因素方差分析（ANOVA），使用 Duncan法确定显著性差

异，最后使用 Graphpad Prism 9绘制梨星毛虫性信息素合成酶基因在雌雄不同组织中的表达

情况。

2 结果与分析

2.1 转录组数据组装及基因注释

利用 Illumina 高通量转录组测序技术对梨星毛虫的雌雄腹部以及雌翅组织样本进行了

转录组测序。在测序过程中，G/C碱基的比例接近 50%，表明测序的碱基含量上表现出相对

平衡且稳定的特点（表 2）。通过对组装的转录组数据进行生物学分析和综合描述，共获得

54.36 Gb Clean Data，92 161条 Unigene序列，其中长度超过 1 kb的 Unigene共有 21 244条，

显示出较高的组装质量。通过深入分析 Transcript和 Unigene序列发现两者的 N50值均较长，



验证了转录组序列组装的质量优良，确保了研究的可靠性和准确性。在 Unigene中没有长度

小于 200 bp的序列，这近一步体现了数据的高质量，长度在 200~500 bp之间的 Unigene数

量最多，共有 42 674条，占比高达 46.30%，长度超过 2 000 bp的 Unigene有 8 441条，Unigene

的长度分布显示梨星毛虫的转录组测序质量和深度较高（表 3）；同源基因聚类分析（COG）

表明 25个已知的生物学功能共注释了有 9 797个序列；15 736（49.17%）条 Unigenes成功

注释到不同的 GO分类中；分析 KEGG通路共分为 6大类和 26个亚类。

表 2 梨星毛虫雌雄腹部及雌翅转录组测序结果

Table 2 Transcriptome sequencing results of the abdomen and wings of female and male Illiberis pruni

样品名称

Sample name

总碱基数

BaseSum
GC（%） N（%） Q20（%） CycleQ20（%） Q30（%）

FB1 7 273 509 900 38.51 0 96.03 100 90.01

FB2 6 168 668 100 40.11 0 96.85 100 91.63

FB3 7 385 262 600 36.98 0 95.86 100 89.79

FW1 6 354 292 200 40.49 0 95.96 100 90

FW2 5 917 197 900 39.66 0 95.73 100 89.88

FW3 6 219 584 600 38.79 0 95.24 100 89.62

MB1 7 365 475 200 37.88 0 96.05 100 90.4

MB2 6 696 348 000 37.19 0 95.68 100 89.56

MB3 7 199 094 600 37.55 0 95.91 100 89.96

注：FB1~3表示梨星毛虫雌性腹部转录组的 3个生物学重复；FW1~3表示梨星毛虫雌性翅转录组的 3个生

物学重复；MB1~3表示梨星毛虫雄性腹部转录组的 3个生物学重复。Note：FB1~3 represented 3 biological

replicates of female abdominal transcriptome of Illiberis pruni; FW1~3 represented 3 biological replicates of

female wing transcriptome of Illiberis pruni; MB1~3 represented 3 biological replicates of male abdominal

transcriptome of Illiberis pruni.

表 3 测序数据统计表

Table 3 Sequencing data statistics table

长度范围（bp）

Length range

转录本

Transcripts

基因数据库

Unigenes

300~500 61 217（33.36%） 42 674（46.30%）

500~1 000 56 309（30.69%） 28 243（30.65%）

1 000~2 000 37 561（20.47%） 12 803（13.89%）

2 000+ 28 404（15.48%） 8 441（9.16%）

2.2 梨星毛虫性信息素合成酶基因的鉴定



基于梨星毛虫雌雄腹部及雌性翅转录组数据库，共筛选和鉴定出 21个参与性信息素合

成酶基因，包括 3个 ACCs、1个 FAS、3个 Dess、2个 FARs、10个 ACTs和 2个 ARs基因。

将梨星毛虫性信息素相关基因与其它鳞翅目昆虫性信息素基因序列相似性进行比较，其中

LpruACT9 与大红斑蝶 Danaus plexippus相似度最高，为 95.93%，其次，LpruACC3 与菜粉

蝶 Pieris rapae基因序列的相似度为 92.06%。所筛选出的梨星毛虫性信息素相关基因与其它

鳞翅目昆虫相似性均高于 60%（表 4）。

表 4 梨星毛虫性信息素生物合成相关基因的 BLASTP验证

Table 4 BLASTP matching of genes related to the biosynthesis of sex pheromone in Illiberis pruni

基因名称

Gene name

开放阅读框（aa）

Open reading frame

序列长度（bp）

Length

E值

E-value

相似度（%）

Identity

物种

Species

ACC1 345 1 038 0 91.10 棉红铃虫 Pectinophora gossypiella

ACC2 543 1 632 0 86.33 海波斯莫科马属蛾 Hyposmocoma kahamanoa

ACC3 314 945 0 92.06 菜粉蝶 Pieris rapae

FAS 495 1 488 0 74.44 棉红铃虫 Pectinophora gossypiella

FAR1 510 1 533 0 73.73 棉红铃虫 Pectinophora gossypiella

FAR2 519 1 560 0 78.81 甜菜夜蛾 Spodoptera exigua

ACT1 570 1 713 0 83.42 大豆食心虫 Leguminivora glycinivorella

ACT2 464 1 395 0 75.65 大蜡螟 Galleria mellonella

ACT3 405 1 218 0 79.26 棉铃虫 Helicoverpa armigera

ACT4 393 1 182 0 82.74 大豆食心虫 Leguminivora glycinivorella

ACT5 325 978 0 77.30 孔雀蛱蝶 Aglais io

ACT6 309 930 3e-179 77.99 苹果蠹蛾 Cydia pomonella

ACT7 396 1 191 0 80.56 甜菜夜蛾 Spodoptera exigua

ACT8 342 1 029 0 89.15 烟草天蛾 Manduca sexta

ACT9 441 1 326 0 95.93 黑脉金斑蝶 Danaus plexippus

ACT10 491 1 476 0 89.05 曼珍眼蝶 Maniola jurtina

Des1 371 1 116 4e-171 69.49 印度谷螟 Plodia interpunctella

Des2 366 1 101 0 72.83 小线角木蠹蛾 Holcocerus insularis

Des3 332 999 0 83.59 红铃虫 Pectinophora gassypiella

AR1 343 1 032 2e-180 69.68 亚洲玉米螟 Ostrinia furnacalis

AR2 318 957 0 80.19 小粉蝶 Leptidea sinapis

2.3 梨星毛虫性信息素合成酶基因的生物信息学分析

2.3.1 理化性质分析

由理化性质分析结果可知（表 5），梨星毛虫性信息素合成酶基因相对分子量在

33.51~63.52 kD之间，LpruACC3 氨基酸数目最少（315 aa），LpruACT1氨基酸数目最多（571

aa），平均氨基酸长度为 409 aa；LpruACT1-3、LpruFAS、LpruACT3、LpruACT9、LpruAR1-2

的理论等电点均小于 7，其余均大于 7，平均 PI为 7.54，说明梨星毛虫性信息素合成酶基因

大多为碱性蛋白；LpruACT7的不稳定指数最小，值为 24.62，LpruACT1不稳定指数最高，

为 57.98，有 5个梨星毛虫性信息素合成酶基因的不稳定指数大于 40，其余的不稳定指数均

小于 40，说明梨星毛虫性信息素合成酶基因大多为稳定蛋白（稳定指数大于 40为稳定蛋白）；

梨星毛虫性信息素合成酶基因脂肪系数在 69.56~115.28，LpruACT1最小，LpruACT6最高；



脂肪系数计算球状蛋白脂肪族氨基酸侧链所占相对体积，反映了蛋白质的热稳定性，梨星毛

虫性信息素合成酶基因总体的脂肪系数值的大小处于中等，推测梨星毛虫性信息素合成酶基

因热稳定性一般；LpruACT9 的亲疏水性总平均值最小，LpruACT6 最高，平均亲疏水性为

-0.69~0.60，正值表示疏水，负值表示亲水，说明梨星毛虫性信息素合成酶基因亲水性高；

信号肽预测结果显示梨星毛虫性信息素合成酶基因都不含有信号肽；对梨星毛虫性信息素合

成酶基因进行亚细胞定位预测，预测结果表示大部分梨星毛虫性信息素合成酶基因位于细胞

质和线粒体中，LpruACC2、LpruFAR1和 LpruACT6位于到质膜上，LpruACT1和 LpruACT2

定位到细胞核上，LpruACC1和 LpruDes2位于细胞骨架。

表 5 梨星毛虫性信息素合成酶基因理化性质

Table 5 Physicochemical properties of genes related to sexual pheromones in Illiberis pruni

基因

Gene

氨基酸残

基数（aa）

Amino

acids

相对分子

量（kD）

Molecular

weight

等电点

（PI）

Isoelectric

point

不稳定

系数

Instabilit

y index

脂肪系数

Aliphatic

index

总平均

疏水性

Average

hydropat

hicity

信号肽

Signal

peptide

亚细胞定位

Subcellular localization

LpruACC1 345 39.23 5.35 46.48 83.25 -0.31 无 None 细胞骨架 Cytoskeleton

LpruACC2 544 60.61 5.2 33.79 87.46 -0.26 无 None 质膜 Plasma membrane

LpruACC3 315 36.00 5.89 38.78 91.08 -0.33 无 None 线粒体Mitochondrion

LpruFAS 495 54.61 5.21 43.82 101.84 -0.06 无 None 细胞质 Cytoplasm

LpruFAR1 510 58.16 8.99 37.55 107.78 0.08 无 None 质膜 Plasma membrane

LpruFAR2 519 59.62 8.71 36.95 102.5 -0.04 无 None 线粒体Mitochondrion

LpruACT1 571 63.52 9.44 57.98 69.56 -0.61 无 None 细胞核 Nucleus

LpruACT2 464 52.09 7.92 38.35 81.21 -0.43 无 None 细胞核 Nucleus

LpruACT3 405 46.76 5.98 39.77 79.46 -0.48 无 None 细胞质 Cytoplasm

LpruACT4 393 44.44 7.53 50.62 82.9 -0.22 无 None 线粒体Mitochondrion

LpruACT5 326 37.38 7.20 33.3 85.92 -0.28 无 None 细胞质 Cytoplasm

LpruACT6 309 33.51 9.04 37.11 115.28 0.60 无 None 质膜 Plasma membrane

LpruACT7 396 41.43 8.99 24.62 94.37 0.11 无 None 线粒体Mitochondrion

LpruACT8 342 38.32 7.66 35.46 74.85 -0.36 无 None 线粒体Mitochondrion

LpruACT9 441 51.43 6.79 41.69 76.51 -0.69 无 None 细胞质 Cytoplasm

LpruACT10 491 52.89 8.18 35.88 96.15 0.01 无 None 线粒体Mitochondrion

LpruDes1 371 43.44 9.35 37.74 86.71 -0.08 无 None 细胞质 Cytoplasm

LpruDes2 366 42.27 9.34 31.89 96.94 -0.02 无 None 细胞骨架 Cytoskeleton

LpruDes3 332 38.83 8.94 32.34 88.19 -0.07 无 None 细胞质 Cytoplasm

LpruAR1 343 39.14 6.46 31.99 92.3 -0.29 无 None 细胞质 Cytoplasm

LpruAR2 318 36.23 6.21 26.73 87.33 -0.39 无 None 细胞质 Cytoplasm

2.3.2 二级、三级结构分析

根据运用 SOPMA在线软件进行蛋白二级结构进行预测，结果显示（图 1，表 6），21

个编码的蛋白质二级结构均由α-螺旋、β-折叠、无规则卷曲结构和延伸链组成，但不同结构

的比例有所差异。在所有蛋白质中，大部分蛋白质的α-螺旋高于其它结构，除 LpruACC1、

LpruACC2、LpruACT1、LpruACT4、LpruACT9、LpruAR1 和 LpruAR2 外，其余α-螺旋结

构比例均超过 40%。无规则卷曲结构的比例介于 28.72%~44.48%之间，平均为 36.79%，而



β-折叠结构在 4 种结构中占比最低，其中 LpruACC3 为最低，仅占总结构的 1.27%，而

LpruACC10的β-折叠结构比例最高，为 9.37%。延伸链的比例在不同蛋白质中有所变化，介

于 3.81%~23.53%之间。综合分析发现，梨星毛虫性信息素合成酶基因结构中，α-螺旋结构

和无规则卷曲结构是的主要构成元素。进一步预测梨星毛虫性信息素合成酶基因的蛋白质的

三级结构也表明，α-螺旋结构仍然是主要的组成结构（图 2）。

表 6 性信息素合成酶基因的二级结构

Table 6 Secondary structure of sex pheromone genes in Illiberis pruni

基因

Gene

α-螺旋（%）

Alpha helix

β-折叠（%）

Beta turn

无规则卷曲（%）

Random coil

延伸连（%）

Extended strand

LpruACC1 32.75 7.54 36.23 23.48

LpruACC2 32.90 7.54 36.03 23.53

LpruACC3 62.22 1.27 32.7 3.81

LpruFAS 46.67 3.43 37.58 12.32

LpruFAR1 47.25 4.31 30.98 17.45

LpruFAR2 48.36 3.08 33.33 15.22

LpruACT1 35.55 5.25 44.48 14.71

LpruACT2 41.81 5.6 38.36 14.22

LpruACT3 45.43 2.22 36.54 15.8

LpruACT4 37.66 7.63 38.17 16.54

LpruACT5 43.87 4.91 34.97 16.26

LpruACT6 45.63 5.5 32.69 16.18

LpruACT7 41.92 8.33 33.59 16.16

LpruACT8 44.15 6.14 36.26 13.45

LpruACT9 36.28 5.44 40.82 17.46

LpruACT10 45.01 9.37 28.72 16.9

LpruDes1 40.7 5.12 39.08 15.09

LpruDes2 43.99 3.55 40.71 11.75

LpruDes3 45.78 5.42 35.84 12.95

LpruAR1 34.11 7.00 43.73 15.16

LpruAR2 33.96 5.66 41.82 18.55



图 1 梨星毛虫性信息素合成酶基因的二级结构

Fig. 1 Secondary structure of sex pheromone genes in Illiberis pruni
注：蓝线为α-螺旋；绿线为β-折叠；红线为延伸连；紫线为无规则卷曲。Note: Bule line was Alpha helix, green line was Beta turn, red

line was Extended strand, purple line was Random coi.



图 2 梨星毛虫性信息素合成酶基因的三级结构预测图

Fig. 2 Prediction map of sex pheromone genes stertiary structure in Illiberis pruni

2.4 梨星毛虫性信息素合成酶基因系统进化分析

为明确梨星毛虫 ACCs 和 ACTs基因与其它近源物种的进化关系，利用 LpruACCs 和

LpruACTs和其它鳞翅目昆虫的 ACC 和 ACT 氨基酸序列分别构建系统发育树。结果显示

LpruACCs 和 LpruACTs在整个进化系统中分布较分散，但所有的 LpruACCs 和 LpruACTs

与鳞翅目昆虫的 ACCs和 ACTs序列聚集在一起（图 3、图 4）。具体而言，在 ACC系统发

育树中，LpruACC1 与 PaegACC2、SinsACC1、SinsACC2 聚在同一进化枝，LpruACC2 与

MsexACC4、MsexACCX4聚在同一进化枝，LpruACC3与 BanyACC1、MjurACC1、MhypACC1、

PgosACCX2、PgosACCX1、PgosACC1、PgosACC2聚集在同一小分支（图 3）。

在 ACT系统发育树中，LpruACT1和 LpruACT9与 HzeaACTX3、SfruACT、TniACT、

PgosACTX3、PpolACT2、DpelACT 等聚在同一进化枝，且 LpruACT9 与 DpelACT 在同一

小组，置信值为 95，LpruACT2与MsexACT5、BorACTX6、BamACT等聚在同一进化枝，

LpruACT3与 PgosACT8、PopeACT聚集在同一进化枝，LpruACT5与McinACT4、VataACT4、

NioACT4聚在同一进化枝，LpruACT7与 SexiACT、OscaACT聚到同一小分支上（图 4），



因此推测梨星毛虫 ACCs基因和 ACTs基因与小线角木蠹蛾和黑脉金斑蝶 Danaus plexippus

性信息素相关基因的亲缘关系较近。

图 3 LpruACCs与其它鳞翅目昆虫 ACCs的系统发育树

Fig. 3 Phylogenetic tree of LpruACCs with those from other Lepidoptera insects

注：LpruACC1~3，梨星毛虫 ACC1~3；Vtam，夏威夷红蛱蝶 Vanessa tameamea；Vcar，小红蛱蝶 Vanessa cardui；

Vata，优红蛱蝶 Vanessa atalanta；Tni，粉纹夜蛾 Trichoplusia ni；Sins，小线角木蠹蛾 Streltzoviella insularis；

Slit，斜纹夜蛾 Spodoptera litura；Sfru，草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda；Sexi，甜菜夜蛾 Spodoptera exigua；

Pint，印度谷螟 Plodia interpunctella；Prap，菜粉蝶 Pieris rapae；Pnap，暗脉菜粉蝶 Pieris napi；Pbra，大

菜粉蝶 Pieris brassicae；Pgos，棉红铃虫 Pectinophora gossypiella；Pxut，柑橘凤蝶 Papilio xuthus；Pmac，

燕尾凤蝶 Papilio machaon；Ofur，亚洲玉米螟 Ostrinia furnacalis；Nio，孔雀蝶 Nymphalis io；Mcin，麦诺

斑粉蝶 Melitaea cinxia；Msex，烟草天蛾 Manduca sexta；Ldis，舞毒蛾 Lymantria dispar；Hkah，海波斯莫

科马属蛾 Hyposmocoma kahamanoa；Hvit，黄野螟 Heortia vitessoides；Hzea，棉铃虫 Helicoverpa zea；Hass，

烟夜蛾 Helicoverpa assulta；Gmel，大蜡螟 Galleria mellonella；Dabi，冷杉梢斑螟 Dioryctria abietella；Bmor，

家蚕 Bombyx mori；Bman，野桑蚕 Bombyx mandarina；Bany，普眉线蛱蝶 Bicyclus anynana；Atra，脐橙螟

蛾 Amyelois transitella；Agri，小蜡螟 Achroia grisella；Mjur，曼珍眼蝶Maniola jurtina。



图 4 LpruACTs与其它鳞翅目昆虫 ACTs的系统发育树

Fig. 4 Phylogenetic tree of LpruACTs with those from other Lepidoptera insects

注：LpruACT1~10，梨星毛虫 ACT1~10；Lgly，大豆食心虫 Leguminivora glycinivorella；Agri，小蜡螟 Achroia

grisella；Atra，脐橙螟蛾Amyelois transitella；Aage，阿线灰蝶Aricia agestis；Bany，普眉线蛱蝶Bicyclus anynana；

Bman，野桑蚕 Bombyx mandarina；Bmor，桑蚕 Bombyx mori；Ccro，红点豆粉蝶 Colias croceus；Dple，黑

脉金斑蝶 Danaus plexippus；Gmel，大蜡螟 Galleria mellonella；Harm，棉铃虫 Helicoverpa armigera；Hkah，

海波斯莫科马属蛾Hyposmocoma kahamanoa；Msex，烟草天蛾Manduca sexta；Mjur，曼妮粉蝶Maniola jurtina；

Mcin，庆网蛱蝶 Melitaea cinxia；Nio，孔雀蝶 Nymphalis io；Obru，菩尺蛾 Operophtera brumata；Ofru，亚

洲玉米螟 Ostrinia furnacalis；Pmac，燕尾凤蝶 Papilio machaon；Ppol，玉带凤蝶 Papilio polytes；Pxut，柑

橘凤蝶 Papilio xuthus；Page，伊猬弄蝶 Pararge aegeria；Pgos，棉红铃虫 Pectinophora gossypiella；Pbra，

大菜粉蝶 Pieris brassicae；Prap菜粉蝶 Pieris rapae；Pint，印度谷螟 Plodia interpunctella；Sexi，甜菜夜蛾

Spodoptera exigua；Sfru，草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda；Slit，斜纹夜蛾 Spodoptera litura；Tni，粉纹

夜蛾 Trichoplusia ni；Vata，优红蛱蝶 Vanessa atalanta；Vcad，小红蛱蝶 Vanessa cardui；Vtam，夏威夷红

蛱蝶 Vanessa tameamea。

2.5 梨星毛虫性信息素合成酶基因的表达谱分析

通过RT-qPCR测定 21个性信息素合成酶基因在梨星毛虫雌雄不同组织中的相对表达量

差异情况，以雌虫头部作为阳性对照，结果如下。

LpruACC1~3基因在雌雄各个组织中均有表达，并且呈现不同的表达水平：LpruACC1

和 LpruACC3在雌性翅的表达量显著高于雄性翅，表达倍数分别为 692倍和 5.8倍，LpruACC1

在雄性腹部的表达量为雌性的 612倍，LpruACC2在雄性胸部的相对表达量显著高于雌性（图



5-a~c）；LpruAR1在雌性胸部的相对表达量显著高于雄性胸部，而 LpruAR2在雄性胸部的

表达量高于雌性，LpruAR2在雌性腹部的表达量显著高于雄性腹部，LpruAR1~2在雌性翅的

表达量均高于雄性翅，LpruAR1~2 在其它组织中微量表达且无明显差异（图 5-d~e）；

LpruDes1~3在雌性腹部和翅的表达呈现雌性偏好表达模式（P<0.05），而 LpruDes1在雄性

胸部的表达量略高于高于雌性性，LpruDes1~3 在其它组织中微量表达且无明显差异（图

5-f~h）；LpruFAR1~2在雌性腹部及翅的表达均高于雄性，且呈现雌性偏好表达模式（P<0.05），

LpruFAR1~2在其它组织内微量表达且无明显差异（图 5-i~j）；LpruFAS在雌性腹部的表达

量为雄性表达量的 107倍，呈现雌性偏好表达模式（P<0.05），在其它组织内无明显差异（图

5-k）；LpruACT1、3、4、5、9在雌性腹部及翅的表达量均显著高于雄性，LpruACT6、7、

10仅在雌性翅的表达量高于雄性，而 LpruACT2雄性腹部的表达量显著高于雌性，在雌性翅

的表达量显著高于雄性，LpruACTs在其它组织中均微量表达且无显著差异（图 5-l~u）。



图 5 梨星毛虫性信息素合成酶基因在雌雄成虫不同组织表达谱分析

Fig. 5 The tissue ecpression profile of sex pheromone genes in male and female adults of Illiberis pruni

注：Hd，头；Th，胸；Ab，腹；Lg，足；Wg，翅；An，触角。误差线表示 3次独立实验的标准误，不同

大小写字母表示雌雄不同组织之间的显著性差异（Duncan：P＜0.05）。星号表示目的基因在同一组织的相

对表达量雌雄间差异显著（t检验，* P＜0.05，** P＜0.01，*** P＜0.001）。Note：Hd, Head; Th, Thorax; Ab,

Abdomen; Lg, Legs; Wg, Wings; An, Antennae. Error lines represent the standard error of three independent trials,

different uppercase letters indicated a significant difference between tissues of male and female (Duncan: P<0.05).



Asterisk indicate a significant or very significant difference of the relative expression of the target gene in the same

tissue (t-test,* P<0.05, ** P＜0.01, *** P＜0.001)

3 结论与讨论

目前，通过 RNA-Seq 技术已经对性信息素合成酶基因的表达进行了大量的研究，然而

关于昆虫性信息素的合成、结合、运输和释放的相关研究仍然较少（Gu et al.，2013；Chen

et al.，2017；Grapputo et al.，2018；Yang et al.，2020）。本研究通过梨星毛虫雌雄腹部及

雌翅转录组据库共筛选和鉴定出 21个性信息素合成酶基因。

FAR基因在家蚕 Bombyx mori的研究中首次发现（Moto et al.，2003）。在秆野螟属中，

FAR微小的变化将导致信息素成分比例的急剧变化（Lassance et al.，2010；Lassance et al.，

2013）。此外，在小卷蛾和夜蛾中也观察到 FARs产生多组分信息素的特异性（Lienard and

Lofsted，2010；Hagstrom et al.，2018）。尽管 FARs基因普遍存在，但有研究表明其在雌性

性腺中表达，在其它雌性组织中不表达（Carot-Sana et al.，2015）。本研究中，LpruFARs

基因在雌性腹部及翅中偏向表达，且已有研究表明梨星毛虫性信息素主要合成部位为雌性腹

部及雌翅（李冬梅等，1996），推测 FAR基因可能在梨星毛虫生殖发育过程中起到重要作

用，LpruFARs会将生成的特定不饱和脂肪酸前体转化为相应的醇，这些前体是不饱和脂肪

酸不可或缺的组成部分（Moto et al.，2003；Hagstrom et al.，2018）。已有研究证明 Des进

化出的多种酶在鳞翅目性信息素生物合成中起关键作用，其表达模式和生物学作用塑造了性

信息素成分结构的多样性（Hao et al.，2002；Knipple et al.，2002；Liu et al.，2004；Lienard

and Lofsted，2010；Wang et al.，2010）。本研究中共筛选与鉴定出 3 个 LpruDes基因，与

小地老虎（5个 Dess）数量相似，均在雌性翅或雌性腹部特异性表达（Gu et al.，2013）。

已有研究证明梨星毛虫的性信息素成分为十二碳烯酸酯或十四碳烯酸酯（李冬梅等，1997；

Subchev et al.，2013；Subchev et al.，2016），根据关于几种蛾类含有Δ11-或Δ9-性信息素

生物合成途径的研究表明，该途径涉及Δ11或Δ9去饱和步骤，分别由Δ11或Δ9去饱和酶

催化（Wu et al.，1998；Liu et al.，2002；Hao et al.，2004；Fujii T et al.，2011），因此推

测，LpruDes基因可能会影响梨星毛虫性信息素的合成，在性信息素的生物合成途径可能涉

及去饱和步骤，其中饱和脂肪酸（C16）通过去饱和步骤转化为不饱和脂肪酸，并在碳链的

第 7或第 9位引入双键。为验证这一假设，需要进行更深入的研究。

通过梨星毛虫雌雄腹部及雌翅的转录组数据库，共筛选和鉴定出 3个 LpruACC基因，

数量多于小地老虎（2 个 ACCs）、小菜蛾（1 个 ACC）和黄地老虎 Agrotis segetum（1 个

ACC）等其它已报道的鳞翅目昆虫，LpruACC1~2分别在雄性胸部及腹部显著表达，LpruACCs

均在雌翅中偏向表达（Gu et al.，2013；Ding and Lofstedt，2015；Zhu et al.，2021）。脂肪

酸生物合成中的限速步骤是由 ATP依赖的 ACC催化的乙酰辅酶 A羧化为丙酰缩酶 A的反

应，是饱和长链脂肪酸合成的第一步，ACC具有多种催化活性的蛋白质，协调并提供丙酰

缩酶 A底物来合成脂肪酸（Ding and Lofstedt，2015）。推测 ACC基因作为性信息素生物合



成通路中的关键限速酶，可能参与了的梨星毛虫性信息的生物合成以及释放的过程。Eliyahu

等人的研究结果证明，草甘膦可以抑制棉铃虫 Helicoverpa armigera PBAN激活性信息素的

合成，表明 ACCs在调节脂肪酸合成中发挥了重要作用，并且还提供了一种防治害虫的新思

路。具体而言，作为调节脂肪酸代谢的关键靶标基因，ACCs可以被用于干扰昆虫性信息素

的合成（Eliyahu et al.，2003；Lu et al.，2014）。

研究表明 ACT是生物合成最终性信息素组分不可缺少的酶，可将脂肪酸醇转化为相应

的酯（Jurenka and RoelOofs，1989）。然而，迄今为止，还没有与性信息素生物合成相关的

ACT基因的功能特征报道。在柞蚕 Antheraea pernyi性腺转录组中发现了 22个 ACT，分析

表明，3个 AperACTs基因在性腺组织中特异性表达，表明这些基因可能是 E6, Z11-16: OAc

和 E4, Z9-14: OAc 形成的关键基因（Wang et al.，2020）。从小菜蛾中鉴定出 21个 ACTs，

通过 FPKM 和 RT-qPCR分析，仅 PxylACT7在性腺高度表达（He et al.，2017）。但在斑缘

夜蛾 Spodoptera inferens中没有表现出性腺偏向性表达的基因（Zhang et al.，2014）。梨星

毛虫中的 3个 ACT基因（LpruACT1、LpruACT5和 LpruACT9）表现出在雌性腹部特异性表

达，这些基因的存在暗示着它们可能参与了丙二酰辅酶 A和 NADPH在饱和脂肪酸合成中

的协同作用。研究表明，ACT是许多蛾类性信息素合成途径中所需酶中最后结构修饰的关

键酶，在幼虫期和成虫期都非常活跃，几乎只存在于性腺中（Morse and Meughen，1987；

Eliyahu et al.，2003）。在梨星毛虫中，存在 3个 ACT基因表现出在雌性腹部特异性表达，

表明这些基因可能参与了相应醋酸酯的生物合成过程。

醛还原酶（AR）是一组醇酮还原酶，可催化脂肪醛还原成醇（Bohren et al.，1989）。

梨星毛虫中 ARs的数量要少于小线角木蠹蛾（5个 ARs）和小地老虎（11个 ARs）（Gu et al.，

2013；Yang et al.，2020）。AR是一组醛酮还原酶，催化脂肪醛还原为醇（Yang et al.，2020）。

LpruAR1在雌性胸部及翅中高度表达，表明该基因可能在其他组织的发育过程中起作用，而

在性腺细胞中不发挥功能；LpruAR2在雌性腹部中高度表达，因此推测 LpruAR2基因可能

参与了醛还原过程。在性信息素生物合成中，很难区分 AR是先产生醛，然后再被转化为醇，

还是相反的过程（Bjostad and Roelofs，1984），还需更深入一步研究。

本研究共发现了 1个 LpruFAS，相较于其它已报道的鳞翅目昆虫中，如黄地老虎（6个

FASs）、大螟 Sesamia inferens（3个 FASs）等，FAS数量略少（Zhang et al.，2014；Ding and

Lofstedt，2015）。LpruFAS在梨星毛虫雌性腹部的表达存在显著差异，且呈现雌性偏好表

达模式。同位素标记实验证明了蛾类昆虫性腺中的 FAS是产生棕榈酸（C16）和硬脂酸（C18）

的关键（Bjostad and Roelofs，1984；Tang et al.，1989）。表明 LpruFAS基因可能与乙酰辅

酶 A、丙二酰辅酶 A、NADPH共同作用，参与长链脂肪酸的合成。

本研究基于梨星毛虫雌雄腹部及雌性翅转录组数据库，共筛选鉴定出 21个性信息素合

成酶基因，包括 3个 Dess、2 个 FARs、1 个 FAS、10个 ACTs、3个 ACCs和 2个 ARs并对

其进行生物信息学及表达水平分析，结果显示 21个梨星毛虫性信息素合成酶基因在雌雄成



虫不同组织中均有表达，且呈现出不同的表达水平，其中 19个性信息素合成酶基因在雌性

腹部及翅表达水平较高。本研究结果为选择梨星毛虫高效绿色防控的分子靶标提供理论基础。
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