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叉角厉蝽触角转录组及嗅觉相关基因分析
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摘要： 叉角厉蝽 Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ 是一种在生物防治方面有重要作用和潜力的捕食性天敌昆虫， 触角是昆虫

进行信息交换的重要器官， 而嗅觉相关基因则是调控天敌昆虫捕食行为的重要分子基础。 为获得叉角厉蝽触角

转录组数据库， 挖掘叉角厉蝽嗅觉相关基因， 本研究利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 高通量测序平台对叉角厉蝽雌雄成虫与 ５ 龄若

虫触角进行转录组测序。 成功构建了叉角厉蝽触角转录组， 获得了 ６７ ８４３ 条 ｕｎｉｇｅｎｅｓ， Ｎ５０ 长度为 ２ ３００ ｂｐ。 与

七大公共数据库比对注释到 ２７ ６８６ 条 ｕｎｉｇｅｎｅｓ， 其中 ＮＲ 数据库注释最多 （３３. ３３％ ）， 且与茶翅蝽 Ｈａｌｙｏｍｏｒｐｈａ
ｈａｌｙｓ 相似度最高 （６４. ２０％ ）。 １４ ２５８ 条注释到 ＧＯ 数据库中， 分为生物过程、 细胞组分和分子功能 ３ 个大类

４２ 个亚类； ＫＥＧＧ 代谢途径分析表明， ７ ７０３ 条形成 ２８２ 条代谢通路， 其中被注释在信号传导通路中的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ
最多 （１１. ５０％ ）。 进一步基因注释分析， 鉴定得到 １３４ 个候选嗅觉相关基因， ３２ 个化学感应蛋白基因

（Ｃｈｅｍｏｓｅｎｓｏｒｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ， ＣＳＰ）， １０ 个气味结合蛋白基因 （Ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ， ＯＢＰ）， ２１ 个气味受

体基因 （Ｇｕｓｔａｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ， ＧＲ）， ４８ 个嗅觉受体基因 （Ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ， ＯＲ）， １７ 个离子型受体基

因 （Ｉｏｎｏｔｒｏｐｉｃ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ， ＩＲ）， ６ 个感觉神经元膜蛋白基因 （Ｓｅｎｓｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ， ＳＮＭＰ）。
通过比较叉角厉蝽 ５ 龄若虫、 雌雄成虫触角转录组， 共筛选出 ７ ３２４ 个差异表达基因， 分析发现 ５ 龄若虫与成虫

间的差异表达基因较多， 雌雄成虫之间差异表达基因较少； 利用 ＦＰＫＭ 值对 ＯＢＰ 与 ＣＳＰ 基因进行表达量分析发

现， 大部分 ＯＢＰ 与 ＣＳＰ 的表达量在雌雄间差异不大， 而若虫与成虫相比基因表达量差异较大， 除少部分基因在

５ 龄若虫中高表达外， 其余大部分基因均在雌雄成虫间高表达。 本研究获得了叉角厉蝽触角转录组数据， 并鉴定

出候选嗅觉相关基因， 结果为进一步研究叉角厉蝽的嗅觉感受机制及昆虫化学生态奠定分子基础。
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ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ

叉角厉蝽 Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ 是一种重要的

捕食性天敌昆虫， 对鳞翅目 Ｌｅｐｉｄｏｐｔｅｒａｎ、 鞘翅目

Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａｎ 和半翅目 Ｈｅｍｉｐｔｅｒａ 的害虫具有很好的

控 害 作 用。 其 属 半 翅 目 Ｈｅｍｉｐｔｅｒａ 蝽 科

Ｐｅｎｔａｔｏｍｉｄａｅ 益蝽亚科 Ａｓｏｐｉｎａｅ， 广泛分布于热带

与亚热带， 目前国内外对其生物学特性 （朱涤芳，
１９９０）、 捕食功能 （谢钦铭等， ２００１； 李文华等，
２０１５； 陈然等， ２０１５； 唐敏等， ２０１９； 廖贤斌等，
２０２０）、 唾 液 腺 （ 高 平 等， ２０２０ ）、 臭 腺 （ Ｈｏ
ｅｔ ａｌ. ， ２００３）、 触角超微结构 （Ｚｈａｏ ｅｔ ａｌ. ， ２０２１）
等方面进行了广泛的研究， 但目前未见有对其嗅

觉基因方面的研究。
昆虫主要通过触角来感受外界气味环境， 在

长时间的进化过程中形成了由位于触角上表皮特

化而形成的嗅觉感受器来敏锐且特异地感知各种

化学信息的嗅觉系统 （修伟明等， ２００５； 周正等，
２０１２； Ｂｒｉｔｏ ｅｔ ａｌ. ， ２０１６）， 植物 － 植食性昆虫 －
天敌三重营养之间的化学通讯主要通过昆虫的触

角来完成 （游灵等， ２０１２）。 触角在定位寄主、 寻

求配偶、 觅食或产卵等种群生存及繁衍过程中均

发挥重要作用 （Ｂｅｃｈｅｒ ｅｔ ａｌ. ， ２０１２）。 目前研究

中发现昆虫嗅觉识别过程一般需要多种类型的蛋

白参与， 主要有： 载 体 功 能 的 气 味 结 合 蛋 白

（ｏｄｏｒａｎｔ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ Ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＯＢＰ）， 接受、 结合、 运

输功能的化学感受蛋白 （ ｃｈｅｍｏｓｅｎｓｏｒｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓ，
ＣＳＰ）， 激活气味分子功能的嗅觉受体 （ ｏｄｏｒａｎｔ
ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ， ＯＲ ） 和 离 子 型 受 体 （ ｉｏｎｏｔｒｏｐｉｃ
ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ， ＩＲ）， 辅助 ＯＲ 的功能感受神经元膜蛋白

（ｓｅｎｓｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ＳＮＭＰ）、 失活

气味分子功能的气味降解酶 （ ｏｄｏｒａｎｔ⁃ｄｅｇｒａｄｉｎｇ
ｅｎｚｙｍｅｓ， ＯＤ） 等 （Ｌｅａｌ ｅｔ ａｌ. ， ２０１３； 詹文会等，
２０１８）。 由于嗅觉相关蛋白的种类众多， 功能具有

多样性， 因此需要探明其类型和数量， 并以此为

基础， 深入研究嗅觉相关蛋白在调控昆虫取食中

作用 （李卫华等， ２００６）。
近几年来， 随着新一代测序技术和转录组分

析技术的快速发展， 已有相当多的学者对多种半

翅目蝽类昆虫的嗅觉相关蛋白进行鉴定分类， 如：
蠋蝽 Ａｒｍａ cｈｉｎｅｎｓｉ （ ＯＢＰ ３８ 个、 ＣＳＰ １ 个、 ＯＲ
３ 个、 ＩＲ １２ 个、 ＧＲ ３ 个、 ＳＮＭＰ ３ 个 ） （ Ｗｕ
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ｅｔ ａｌ. ， ２０２０ ）； 锤 胁 跷 蝽 Yｅｍｍａ ｓｉgｎａｔｕｓ （ ＯＢＰ
３０ 个、 ＣＳＰ １４ 个、 ＯＲ ６６ 个、 ＩＲ １ 个、 ＳＮＭＰ ３ 个）
（宋月芹等， ２０１９）； 悬铃木方翅网蝽 Ｃｏｒｙｔｈｕcｈａ
cｉｌｉａｔａ （ＯＢＰ ２６ 个、 ＣＳＰ １４ 个、 ＯＲ ７７ 个、 ＩＲ １１ 个、
ＳＮＭＰ ２ 个） （杨海博， ２０１８）； 点蜂缘蝽 Ｒｉｐｔｏｒｔｕｓ
ｐｅｄｅｓｔｒｉｓ （ ＯＢＰ ８ 个、 ＣＳＰ ４ 个、 ＯＲ １８８ 个、 ＩＲ
２ 个、 ＳＮＭＰ ４ 个） （宋月芹等， ２０１７）； 绿盲蝽

Ａｐｏｌｙgｕｓ ｌｕcｏｒｕｍ （ＯＢＰ ３８ 个和 ＯＲ １１０ 个） （Ｙｕａｎ
ｅｔ ａｌ. ， ２０１５； Ａｎ ｅｔ ａｌ. ， ２０１６） 等， 这些研究成果

为深入研究蝽类昆虫的嗅觉感受机制奠定了基础。
目前人们对叉角厉蝽触角转录组及嗅觉相关

基因的类型和数目还知之甚少， 对叉角厉蝽的嗅

觉系统进行深入研究有助于阐明触角在该虫的捕

食定位及种内交流过程中的作用， 为解析嗅觉相

关基因调控叉角厉蝽行为的分子机制奠定基础。
为此， 本研究通过对叉角厉蝽的触角转录组进行

生物信息学分析， 发掘叉角厉蝽嗅觉相关功能基

因， 为其嗅觉分子机制的探索提供基础信息， 也

为在农田生态系统中更好地利用该虫进行生物防

控提供理论依据。

１　 材料与方法

１. １　 昆虫采集与饲养

叉角厉蝽为采自云南省元江县并在室内利用

黄粉虫蛹 Ｔｅｎｅｂｒｉｏ ｍｏｌｉｔｏｒ （Ｃｏｌｅｏｐｔｅｒａ： Ｔｅｎｅｂｒｉｏｎｉｄａｅ）
饲养建立的实验室种群。
１. ２　 总 ＲＮＡ 提取与质检

取实验室饲养的健康的叉角厉蝽 ５ 龄若虫及

初羽化 ２ ｄ 内的雌、 雄成虫各 ３００ 头， 用镊子和解

剖针分别将触角从其基部分离， 并立即放入液氮

中保存， ５ 龄若虫， 雌、 雄成虫各装 ３ 管， 每管触

角 １００ 对， 置于 － ８０℃备用。
按照 Ｔｒｉｚｏｌ 法提取上述样品总 ＲＮＡ， 采用 １％

琼脂糖凝胶电泳和 Ｎａｎｏｄｒｏｐ ２０００ 分光光度计分析

ＲＮＡ 降解程度和纯度， 使用 Ｑｕｂｉｔ ＲＮＡ Ａｓｓａｙ Ｋｉｔ
对 ＲＮＡ 浓度进行精确的定量， 用 Ａｇｉｌｅｎｔ ２１００
（Ａｇｉｌｅｎｔ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ， ＣＡ， ＵＳＡ） 检测 ＲＮＡ 完

整性。
１. ３　 ｃＤＮＡ 文库构建与测序

取 １. ５ μｇ 上述质检合格的总 ＲＮＡ 样品构建文

库： 使用带有 Ｏｌｉｇｏ （ ｄＴ） 的磁珠富集真核生物

ｍＲＮＡ， 之 后 利 用 ｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｂｕｆｆｅｒ 片 段 化

ｍＲＮＡ。 以 ｍＲＮＡ 目的片段为模板， 使用六碱基随

机引物 （ｒａｎｄｏｍ ｈｅｘａｍｅｒｓ） 合成 ｃＤＮＡ 的第 １ 链，
随后加入缓冲液、 ＤＮＡ、 ｄＮＴＰｓ、 ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ Ｉ 和

ＲＮａｓｅ Ｈ 合成 ｃＤＮＡ 的第 ２ 链， 再用 ＡＭＰｕｒｅ ＸＰ
ｂｅａｄｓ 纯化双链 ｃＤＮＡ。 纯化后的双链 ｃＤＮＡ 先进

行末端修复、 加 Ａ 尾和连接测序接头， 再使用

ＡＭＰｕｒｅ ＸＰ ｂｅａｄｓ 进行片段大小选择。 通过 ＰＣＲ 扩

增和 ＡＭＰｕｒｅ ＸＰ ｂｅａｄｓ 纯化 ＰＣＲ 产物得到最终的

ｃＤＮＡ 文库。 最后将检验合格的 ｃＤＮＡ 文库在

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 测序平台上进行测序。 ｃＤＮＡ 文库构

建与测序由北京诺禾致源生物信息科技有限公司

协助完成。
１. ４　 转录组拼接和功能基因注释

测序得到的原始数据经过处理去除序列接头、
ｐｌｏｙ⁃Ｎ 和低质量 Ｒｅａｄｓ， 获得高质量的 Ｃｌｅａｎ Ｄａｔａ，
并计算 Ｑ２０、 Ｑ３０、 ＧＣ 含量和序列重复水平。 获

得高质量的测序数据之后， 利用 Ｔｒｉｎｉｔｙ 软件进行

组装。 将组装得到的 ｕｎｉｇｅｎｅ 使用 ＢＬＡＳＴ 软件在七

大数据库： 蛋白序列数据库 （ＮＣＢＩ ｎｏｎ⁃ｒｅｄｕｎｄａｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ， Ｎｒ）、 核酸序列数据库 （ ＮＣＢＩ
ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ， Ｎｔ ）、 蛋 白 结 构 域 注 释

（ Ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｍｉｌｙ， Ｐｆａｍ ）、 基 因 本 体 论 （ Ｇｅｎｅ
Ｏｎｔｏｌｏｇｙ， ＧＯ）、 京 都 基 因 与 基 因 组 百 科 全 书

（ Ｋｙｏｔｏ Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｇｅｎｅｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｅｓ，
ＫＥＧＧ）、 Ｓｗｉｓｓ⁃Ｐｒｏｔ 数据库 （Ａ ｍａｎｕａｌｌｙ ａｎｎｏｔａｔｅｄ
ａｎｄ ｒｅｖｉｅｗｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｄａｔａｂａｓｅ， Ｓｗｉｓｓ⁃Ｐｒｏｔ）、
直系同源基因簇 （Ｋａｒｙｏｔｉｃ Ｏｒｔｈｏｌｏｇ Ｇｒｏｕｐｓ， ＫＯＧ ／
ＣＯＧ） 中进行比对， 从而获得功能基因注释信息。
１. ５　 嗅觉相关基因的鉴定与序列分析

根据 １. ４ 获得的 ＮＲ 数据库中最佳比对基因注

释信息 （基因功能描述和简写）， 筛选 （鉴定） 注

释到的嗅觉相关基因 （ＯＢＰ、 ＣＳＰ、 ＧＲ、 ＯＲ、 ＩＲ
和 ＳＮＭＰ）， 并根据得到的注释信息， 对嗅觉相关

基因进行命名。 需要注意的是， 不同的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 如
果拥有完全一致的 ＮＲ 注释信息， 则这些 ｕｎｉｇｅｎｅｓ
序列全部作为同一类基因的不同拷贝， 纳入该基

因的数目。
从 ＮＣＢＩ 数据库中下载烟粉虱 Ｂｅｍｉｓｉａ ｔａｂａcｉ、

褐 飞 虱 Ｎｉｌａｐａｒｖａｔａ ｌｕgｅｎｓ、 绿 盲 蝽 Ａｐｏｌｙgｕｓ
ｌｕcｏｒｕｍ、 黑肩绿盲蝽 Ｃｙｒｔｏｒｈｉｎｕｓ ｌｉｖｉｄｉｐｅｎｎｉｓ、 灰飞

虱 Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ 和 白 背 飞 虱 Ｓｏgａｔｅｌｌａ
ｆｕｒcｉｆｅｒａ 等半翅目昆虫的 ＯＢＰ 的核酸序列， 采用

ＣｌｕｓｔａｌＸ 进行多序列比对， 利用 ＭＥＧＡＸ 软件邻接

法 （ｎｅｉｇｈｂｏｕｒ⁃ｊｏｉｎｉｎｇ ｍｅｔｈｏｄ） ＯＢＰ 构建系统发育

树 （ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ＝ １ ０００）。

７０２１



环境昆虫学报 Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏgｙ ４４ 卷

１. ６　 差异表达基因分析

使用 Ｓａｌｍｏｎ 对 ｕｎｉｇｅｎｅ 的表达量水平进行估

计， 利用每百万条 ｒｅａｄｓ 的转录本 （ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｐｅｒ
ｍｉｌｌｉｏｎ， ＴＰＭ） 计量在 ＲＮＡ 池中某个转录本的比

例。 使用 ＤＥＳｅｑ２ 软件进行基因表达差异分析， 选

择 ＦＤＲ 小于 ０. ０５ 且差异倍数 （ ｆｏｌｄ ｃｈａｎｇｅ， ＦＣ）
大于 ２ 的为差异表达基因。 根据 ＦＰＫＭ 值使用

ＴＢＴｏｏｌｓ 绘制基因表达量热图。 使用 ｔｏｐＧＯ 对差异

表达基因进行 ＧＯ 富集分析， 使用 ｃｌｕｓｔｅｒＰｒｏｆｉｌｅｒ 进
行 ＫＥＧＧ 通路和 ＫＯＧ 分类和富集分析。

２　 结果与分析

２. １　 转录组序列分析和组装

利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序平台测序， 将测序获得的原

始图像数据转化为序列数据。 每个样本生成超过

６. ０２ Ｇｂ 的高质量数据。 样本 ＧＣ 含量维持在

３７. ２３％ ～ ４１. ６１％ 之间。 每个样本测得数据 Ｑ２０
均大于 ９７. ００％ ， 碱基 Ｑ３０ 百分比不少于 ９２. ００％ ，
表明测序结果是高度准确的， 可以用于后续分析。
因此， 经过滤后得到的 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 可以用于后期的

拼接组装和生物信息学分析。
利用 Ｔｒｉｎｉｔｙ 软件对所获得的 ｃｌｅａｎ ｒｅａｄｓ 进行

拼接， 对拼接获得的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 的长度分别进行统

计。 共得到 １３９ ８１９ 个转录本 （ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ）， 序列

信息达到 １９５ ３１８ １４２ ｂｐ， 平均长度为 １ ３９７ ｂｐ，
Ｎ５０ （覆盖 ５０％ 所有核苷酸的最大序列重叠群长

度） 长度为 ２ ３００ ｂｐ。 在转录本 （ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ） 基

础上进一步组装获得 ６７ ８４３ 条 ｕｎｉｇｅｎｅｓ， 长度为

７４ １９４ ６６５ ｂｐ， Ｎ５０ 长度为 １ ７２０ ｂｐ， 长度超过

１ ｋｂ的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 有 ２０ ７５１ 条， 占比 ３０. ５８％ （图 １）。
２. ２　 基因功能注释

Ｕｎｉｇｅｎｅｓ 在七大数据库中 Ｂｌａｓｔ 比对得到功能

注释信息。 组装获得的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 在至少一个数据库

中被注释到的有 ２７ ６８６ 条 （４０. ８０％ ）， 在所有数

据库中都被注释的有 ３ ４０１ 条 （５. ０１％ ）。 其中，
ＮＲ 注释的 ｕｎｉｇｅｎｅ 最多 ２２ ６１７ （３３. ３３％ ）， 之后

依 次 是 Ｐｆａｍ １４ ２５９ （ ２１. ０１％ ）、 ＧＯ １４ ２５８
（ ２１. ０１％ ）、 ＮＴ １２ ８２６ （ １８. ９％ ）、 ＳｗｉｓｓＰｒｏｔ
１１ ７９７ （ １７. ３８％ ）、 ＫＯ ７ ２７３ （ １０. ７２％ ）； 在

ＫＯＧ 数 据 库 中 注 释 的 最 少， 为 ６ ０９７ 条

（８. ９８％ ）。 从匹配的物种来源分析 （图 ２）， 与茶

翅蝽 Ｈａｌｙｏｍｏｒｐｈａ ｈａｌｙｓ 的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 相似性最高， 达

到了 ６４. ２０％ 。 其次与膜翅目 Ｃｒｙｐｔｏｔｅｒｍｅｓ ｓｅcｕｎｄｕｓ、
温带 臭 虫 Ｃｉｍｅｘ ｌｅcｔｕｌａｒｉｕｓ、 褐 飞 虱 Ｎｉｌａｐａｒｖａｔａ

图 １　 叉角厉蝽触角转录组 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 长度分布

Ｆｉｇ. １　 Ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｕｎｉｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｎｔｅｎｎａｌ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ

图 ２　 数据库中注释的叉角厉蝽触角 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 的物种分布

Ｆｉｇ. ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｕｎｉｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｎｔｅｎｎａｌ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｏｆ Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ

ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ＮＲ ｄａｔａｂａｓｅ

ｌｕgｅｎｓ、 黑毛蚁 Ｌａｓｉｕｓ ｎｉgｅｒ 等基因序列对比上的分

别为 ４. ９０％ 、 ２. ４０％ 、 ２. ３０％ 、 １. ６０％ ； 另外与

其他物种同源的基因占 ２４. ６０％ 。
２. ３　 基因功能分类

叉角 厉 蝽 触 角 转 录 组 分 别 有 ２９ ６５６ 条

（５１. ２９％ ）、 １５ ５２６ 条 （２６. ８５％ ） 和 １２ ６３１ 条

（２１. ８４％ ） ｕｎｉｇｅｎｅｓ 被 ＧＯ 注 释 至 生 物 学 过 程

（ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓ ）、 分 子 功 能 （ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ） 和 细 胞 组 分 （ Ｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ） 的

５ 个功能亚类 （图 ３）。 生物学过程功能类型中，
最多的 ３ 个过程分 别 为： 细 胞 过 程 （ Ｃｅｌｌｕｌａｒ
ｐｒｏｃｅｓｓ） （７ ９９６； ２６. ９６％ ）； 代谢过程 （Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
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ｐｒｏｃｅｓｓ） （６ ６２８； ２２. ３４％ ）； 生物调节 （Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ） （３ １６８； １０. ６８％ ）。 其余均在 ３ ０００ 条

以下。 分子功能类型中， ７ １４６ 条 （４６. ０２％ ） 和

５ ２４０ 条 （３３. ７４％ ） ｕｎｉｇｅｎｅｓ 分别被注释至蛋白结

合 活 性 （ Ｂｉｎｄｉｎｇ ） 和 催 化 活 性 （ Ｃａｔａｌｙｔｉｃ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ）， 数 量 较 多； 被 注 释 至 转 运 活 性

（Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ａｃｔｉｖｉｔｙ） 的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 数量达到 １ １３２
条， 这与触角本身的功能相符。

所有 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 经过 ＫＯＧ 数据库功能预测和分

类， 叉角厉蝽触角转录组共有 ６ ０９７ 个 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 得

到注释， 并被分为 ２６ 个 ＫＯＧ 类 （图 ４）。 其中只

有一般功能 （Ｇｅｎｅｒａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｎｌｙ， Ｒ）
的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 数量最多， 为 １ １０７ 条； 其次是信号转

导机 制 （ Ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ， Ｔ ） 的

７５８ 条， 转录 （Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ， Ｋ） 的 ６９９ 条， 参与

翻 译 后 修 饰、 蛋 白 质 转 换、 分 子 伴 侣

（ Ｐｏｓｔｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ， Ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｕｒｎｏｖｅｒ，
Ｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ， Ｏ） 的 ６２２ 条； 其余均低于 ６００ 条。

将所有的 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 比对到 ＫＥＧＧ 数据库， 结果

显示有 ７ ７０３ 条 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 发现有 ７ ４２７ 条 ｕｎｉｇｅｎｅｓ
参与 了 ５ 类 代 谢 通 路： 细 胞 进 程 （ Ｃｅｌｌｕｌａｒ
ｐｒｏｃｅｓｓ）， 环境信息处理 （Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ）， 遗传信息处理 （ Ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ
ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ）， 新陈代谢 （Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ） 和有机系统

（Ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ ｓｙｓｔｅｍ） （图 ５）。 获注释数最多的 ３ 个

代 谢 通 路 分 别 为 信 号 转 导 通 路 （ Ｓｉｇｎａｌ
ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ， ８８６ 条）、 运输和分解代谢 （Ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ａｎｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ， ５６６ 条） 和氨基酸代谢 （ Ａｍｉｎｏ
Ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ５６１ 条）。

图 ３　 叉角厉蝽触角 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 的 ＧＯ 分类

Ｆｉｇ. ３　 Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ （ＧＯ） ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ａｓｓｅｍｂｌｅｄ
Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ ｕｎｉｇｅｎｅｓ

注： Ａ， 生 物 学 过 程； Ｂ， 分 子 组 分； Ｃ， 分 子 功 能。
Ｎｏｔｅ： Ａ， Ｂｉｏｌｏｇｙ ｐｒｏｃｅｓｓ； Ｂ， Ｃｅｌｌｕｌａｒ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ； Ｃ，
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｆｕｎｃｔｉｏｎ.

图 ４　 叉角厉蝽触角 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 的 ＫＯＧ 分类

Ｆｉｇ. ４　 Ｋａｒｙｏｔｉｃ ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ ｇｒｏｕｐｓ （ＫＯＧ） ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ ｕｎｉｇｅｎｅｓ
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图 ５　 叉角厉蝽触角转录组 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 的 ＫＥＧＧ 通路分析

Ｆｉｇ. ５　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＫＥＧＧ
注： Ａ， 细胞过程； Ｂ， 环境信息处理； Ｃ， 遗传信息处理； Ｄ， 代谢； Ｅ， 有机系统。 Ｎｏｔｅ： Ａ， Ｃｅｌｌｕｌａｒ Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ；
Ｂ， Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ； Ｃ， Ｇｅｎｅｔｉｃ Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ Ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ； Ｄ， Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ； Ｅ， Ｏｒｇａｎｉｓｍａｌ Ｓｙｓｔｅｍｓ．

２. ４　 差异表达基因分析

本研究发现叉角厉蝽触角共有 ６７ ８４３ 个基因

表达。 雌雄成虫间共有 ９０ 个基因差异表达， 雌成

虫较雄成虫， 高表达 ２２ 个低表达 ６８ 个； 雌成虫与

５ 龄若虫间共有 ６ ５１０ 个基因差异表达， 雌成虫较

５ 龄若虫， 高表达 ３ ０５９ 个低表达 ３ ４５１ 个； 雄成

虫与 ５ 龄若虫间共有 ５ ３１１ 个基因差异表达， 雄成

虫较 ５ 龄若虫， 高表达 ２ ６０５ 个低表达 ２ ７０６ 个。
将上 述 差 异 基 因 构 建 差 异 基 因 韦 恩 图

（图 ６⁃Ａ）， 可以展示不同比较组间差异基因的重

合情况和筛选几个比较组合共有或独有的差异基

因。 由图可见， 三个比较组合共有的差异基因有

２２ 个， 雌性成虫比较组合、 雌成虫 ５ 龄若虫比较

组合、 雄成虫 ５ 龄若虫比较组合独有的差异基因

各有６ 个、 １ ９８８ 个、 ７６５ 个， 两两共有的差异基

因各有 １９、 ４３、 ４８１ 个。 对三组样品差异基因采用

层次聚类对基因的 ＦＰＫＭ 值进行聚类分析 （图 ６⁃
Ｂ）， 可以发现雌雄成虫之间基因表达量差异较低，
若虫基因表达量与成虫基因表达量显著差异。

ＧＯ 功能富集分析发现， 雌成虫与 ５ 龄若虫相

比差异表达基因中有 １０８ 个 （１０４ 个高表达） 基因

涉及嗅觉感官知觉的生物过程； １０８ 个 （１０４ 个高

表达） 基因涉及嗅觉受体活性分子功能； １２６ 个

（１１７ 个高表达） 基因涉及气味结合分子活性功能。
雄成虫与 ５ 龄若虫相比有 ８８ 个 （８５ 个高表达） 基

因涉及嗅觉感官知觉的生物过程； ８７ 个 （８５ 个高

表达） 基因涉及嗅觉受体活性分子功能； １０３ 个

（９７ 个高表达） 基因涉及气味结合分子活性功能。
这些在雌雄成虫触角中高表达的嗅觉基因为叉角

厉蝽性信息素结合蛋白的鉴定提供了基础与可能。
ＫＥＧＧ 功能富集发现雌雄成虫之间的差异表达

基因之间发现涉及信号转导的通路显著富集如

（图 ７⁃Ａ ）： ＡＭＰＫ 信 号 通 路 （ ＡＭＰＫ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｐａｔｈｗａｙ） 和 ＰＰＡＲ 信 号 通 路 （ ＰＰＡＲ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｐａｔｈｗａｙ）； 雌成虫与 ５ 龄若虫相比差异表达基因在

解毒代谢通路上显著富集如 （图 ７⁃Ｂ）： 药物代

谢 －其他酶（Ｄｒｕｇ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ⁃ｏｔｈｅｒ ｅｎｚｙｍｅｓ）、 药物
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图 ６　 叉角厉蝽雌、 雄成虫与 ５ 龄若虫差异表达基因的温恩图与聚类热图

Ｆｉｇ. ６　 Ｗｅｎｎ ｍａｐ ａｎｄ ｃｌｕｓｔｅｒ ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｌｅ ａｎｄ ｆｅｍａｌｅ ａｄｕｌｔｓ ａｎｄ ５ ｔｈ

ｉｎｓｔａｒ ｎｙｍｐｈｓ ｏｆ Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ
注： Ａ， 差异表达基因韦恩图； Ｂ， 差异表达基因聚类热图。 Ｎｏｔｅ： Ａ， Ｗｅｎｎ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｇｅｎｅ； Ｂ， Ｃｌｕｓｔｅｒ ｈｅａｔ
ｍａｐ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｇｅｎｅｓ．

代谢 － 细胞色素 （Ｐ４５０Ｄｒｕｇ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ⁃ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ
Ｐ４５０） 和谷胱甘肽代谢 （Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）。
在激素合成合成的相关通路上也显著富集如： 昆

虫激素生物合成 （Ｉｎｓｅｃｔ ｈｏｒｍｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）、 类

固 醇 类 激 素 的 生 物 合 成 （ Ｓｔｅｒｏｉｄ ｈｏｒｍｏｎｅ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ）。 雄成虫与 ５ 龄若虫相比差异基因在

代谢通路上显著富集如 （图 ６⁃Ｃ）： 嘧啶代谢作用

（ Ｐｙｒｉｍｉｄｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ）、 嘌 呤 代 谢 （ Ｐｕｒｉｎｅ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、 氨 基 糖 和 核 苷 酸 糖 代 谢 （ Ａｍｉｎｏ
ｓｕｇａｒ ａｎｄ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｓｕｇａｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、 花生四烯酸

代谢 （Ａｒａｃｈｉｄｏｎｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、 亚油酸代谢

（Ｌｉｎｏｌｅｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）。

２. ５　 嗅觉相关基因筛选及 ＯＢＰ 基因系统发育

分析

　 　 在本研究中， 通过同源比对， 共鉴定到１３４ 个

嗅觉相关的基因， 包括 ３２ 个化学感应蛋白基因

（ Ｃｈｅｍｏｓｅｎｓｏｒｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ， ＣＳＰ， ２３. ８８％ ）、
１０ 个气味结合蛋白基因 （Ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｇｅｎｅｓ， ＯＢＰ， ７. ４６％ ）、 ２１ 个 味 觉 受 体 基 因

（Ｇｕｓｔａｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ， ＧＲ， １５. ６７％ ）、 ４８ 个嗅

觉 受 体 基 因 （ Ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ， ＯＲ，
３５. ８２％ ）、 １７ 个 离 子 型 受 体 基 因 （ Ｉｏｎｏｔｒｏｐｉｃ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ， ＩＲ， １２. ６８％ ）， ６ 个感觉神经元膜

蛋白基因 （Ｓｅｎｓｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ，
ＳＮＭＰ， ４. ４７％ ） （表 １）。

表 １　 叉角厉蝽嗅觉相关基因
Ｔａｂｌｅ １　 Ｏｌｆａｃｔｉｏｎ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓ ｏｆ Ｅｏｃａｎｔｈｅｃｏｎａ ｆｕｒｃｅｌｌａｔａ

嗅觉相关基因

Ｏｌｆａｃｔｉｏｎ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ
总注释数

Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｕｎｉｇｅｎｅｓ
占比 （％ ）
Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ

化学感应蛋白基因 Ｃｈｅｍｏｓｅｎｓｏｒｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ （ＣＳＰ） ３２ ２３. ８８

气味结合蛋白基因 Ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ （ＯＢＰ） １０ ７. ４６

味觉受体基因 Ｇｕｓｔａｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ （ＧＲ） ２１ １５. ６７

嗅觉受体基因 Ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ （ＯＲ） ４８ ３５. ８２

离子型受体基因 Ｉｏｎｏｔｒｏｐｉｃ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｇｅｎｅｓ （ＩＲ） １７ １２. ６８

感觉神经元膜蛋白基因 Ｓｅｎｓｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ （ＳＮＭＰ） ６ ４. ４７
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图 ７　 叉角厉蝽差异表达基因 ＫＥＧＧ 功能富集气泡图

Ｆｉｇ. ７　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＫＥＧＧ
注： Ａ， 雌成虫与雄成虫； Ｂ， 雌成虫与 ５ 龄若虫； Ｃ， 雄成虫与 ５ 龄若虫。 纵轴为通路名称， 横轴为通路对应的富

集因子， Ｑ 值的大小用点的颜色表示， Ｑ 值越小颜色越红， 每个 ｐａｔｈｗａｙ 包含的差异基因多少用点的大小来表示。
Ｎｏｔｅ： Ａ， Ｆｅｍａｌｅ ｖｓ Ｍａｌｅ； Ｂ， Ｆｅｍａｌｅ ｖｓ Ｎｙｍｐｈ； Ｃ， Ｍａｌｅ ｖｓ Ｎｙｍｐｈ. Ｌｏｎｇｉｔｕｄｉｎａｌ ａｘｉｓ ｗａｓ ｐａｔｈｗａｙ ｎａｍｅ ａｎｄ Ｒｉｃｈ ｆａｃｔｏｒ ｆｏｒ
ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ａｘｉｓ. Ｔｈｅ ｓｉｚｅ ｏｆ ｑｖａｌｕｅ ｗａｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｉｎｔ， ｔｈｅ ｓｍａｌｌｅｒ ｑｖａｌｕｅ ｔｈｅ ｍｏｒｅ ｒｅｄ. Ｔｈｅ
ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｅｓ ｅａｃｈ ｐａｔｈｗａｙ ｃｏｎｔａｉｎｓ ａｒｅ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｓｉｚｅ ｏｆ ｔｈｅ ｐｏｉｎｔｓ．
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　 　 其中初步鉴定到的 １０ 个气味结合蛋白基因

（ＥｆＯＢＰ１ － １０） 仅有 ７ 个 ＥｆＯＢＰ 具有完整的开放阅

读框， 其中 ＥｆＯＢＰ２、 ６、 ８、 ９ 具有 ６ 个保守的半

胱氨酸位点， 符合气味结合蛋白的特征 （Ｃｙｓ⁃Ｘ１５⁃
３９⁃Ｃｙｓ⁃Ｘ３⁃Ｃｙｓ⁃Ｘ２１⁃４４⁃Ｃｙｓ⁃Ｘ７⁃１２⁃Ｃｙｓ⁃Ｘ８⁃Ｃｙｓ 或 Ｃ１⁃
Ｘ２０⁃６６⁃Ｃ２⁃Ｘ３ ⁃Ｃ３⁃Ｘ２１⁃４３⁃Ｃ４⁃Ｘ８⁃１４⁃Ｃ５⁃Ｘ８⁃Ｃ６， Ｘ
代表任意一种氨基酸）， 为典型的 ＯＢＰ， 其余 ３ 条

为 Ｐｌｕｓ⁃Ｃ ＯＢＰ （含有 ８ 个保守的 Ｃｙｓ）。 气味结合

蛋白系统发育树中包含叉角厉蝽所有 １０ 条 ＥｆＯＢＰ
序列及其余 ６ 种半翅目昆虫的 ９２ 条 ＯＢＰｓ 序列，
共计 １０２ 条 ＯＢＰｓ 氨基酸序列 （图 ８）。 由图可见，
叉角厉蝽 ＥｆＯＢＰ９ 与烟粉虱 ＢｔＯＢＰ６ 聚为同一枝，
且与灰飞虱 ＬｓＯＢＰ２、 白背飞虱 ＳｆＯＢＰ２、 叉角厉蝽

ＥｆＯＢＰ１、 ２、 ３、 ５、 １０ 聚在同一枝大只， 表明这

６ 个叉角厉蝽的 ＥｆＯＢＰ 关系比较相近； 其余 ４ 个

ＥｆＯＢＰ 较为分散， 但都分别与至少与一个半翅目

昆虫的 ＯＢＰ 同源基因聚类在一支， 且序列一致性

很高， 如： ＥｆＯＢＰ７ 和烟粉虱 ＢｔＯＢＰ７， ＥｆＯＢＰ４ 和

绿盲蝽 ＡｌＯＢＰ４、 黑肩绿盲蝽 ＣｌＯＢＰ１， ＥｆＯＢ６ 和绿

盲蝽 ＡｌＯＢＰ２８， ＥｆＯＢ８ 和绿盲蝽 ＡｌＯＢＰ２４， 由此可

见叉角厉蝽 ＥｆＯＢＰ４、 ６、 ８ 与绿盲蝽的 ＯＢＰ 基因具

有较高的一致性， 亲缘关系较近； 对于半翅目其

他不同种的昆虫的 ＯＢＰ 基因， 也出现一定的聚类

关系分别在进化树中形成多个独立的小分支； 同

一种昆虫的不同 ＯＢＰ 基因聚类关系较分散也形成

了多个独立的小分支。

图 ８　 邻接法构建的基于叉角厉蝽与半翅目昆虫气味结合蛋白核苷酸序列系统发育树

Ｆｉｇ. ８　 Ｎｅｉｇｈｂｏｒｊｏｉｎｉｎｇ ｔｒｅｅ ｏｆ ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ ａｎｄ ｈｅｍｉｐｔｅｒａｎ
ｉｎｓｅｃｔｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

注： Ｅｆ， 叉角厉蝽； Ｂｔ， 烟粉虱； Ｎｌ， 褐飞虱； Ａｌ， 绿盲蝽； Ｃｌ， 黑肩绿盲蝽； Ｌｓ， 灰飞虱； Ｓｆ， 白背飞虱；
ＯＢＰ， 气味结合蛋白。 Ｎｏｔｅ： Ｅｆ， Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ； Ｂｔ， Ｂｅｍｉｓｉａ ｔａｂａcｉ； Ｎｌ， Ｎｉｌａｐａｒｖａｔａ ｌｕgｅｎｓ； Ａｌ， Ａｐｏｌｙgｕｓ
ｌｕcｏｒｕｍ； Ｃｌ， Ｃｙｒｔｏｒｈｉｎｕｓ ｌｉｖｉｄｉｐｅｎｎｉｓ； Ｌｓ， Ｌａｏｄｅｌｐｈａｘ ｓｔｒｉａｔｅｌｌｕｓ； Ｓｆ， Ｓｏgａｔｅｌｌａ ｆｕｒcｉｆｅｒａ； ＯＢＰ， Ｏｄｏｒａｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｇｅｎｅｓ．

３１２１



环境昆虫学报 Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｅｎｔｏｍｏｌｏgｙ ４４ 卷

２. ６　 气味结合蛋白基因 （ＯＢＰ） 与化学感受蛋白

基因 （ＣＳＰ） 表达量分析

　 　 对叉角厉蝽 １０ 个气味结合蛋白基因 （ＯＢＰ）
与 ３２ 个化学感受蛋白基因 （ＣＳＰ） 各样本表达量

ＦＰＫＭ 值进行均一化处理后， 制作热图发现， 雌雄

成虫聚为同一支， 绝大部分 ＯＢＰ 与 ＣＳＰ 表达量在

雌雄间差异不大， 在若虫与雌雄成虫相比基因表

达量显著差异 （图 ９）。 其中 ＯＢＰ２、 ＯＢＰ４ 在 ５ 龄

若虫中较高表达， ＯＢＰ１、 ＯＢＰ５、 ＯＢＰ６、 ＯＢＰ７、

ＯＢＰ８、 ＯＢＰ９ 在雌雄成虫中较高表达， ＯＢＰ３ 仅在

雌成虫中高表达。 ＣＳＰ１３、 ＣＳＰ２２、 ＣＳＰ３２ 在雌雄

成虫触角中表达量极低， 甚至不表达， 而在 ５ 龄

若 虫 触 角 中 较 高 水 平 表 达， ＣＳＰ６、 ＣＳＰ１５、
ＣＳＰ１６、 ＣＳＰ１８、 ＣＳＰ２１ 在若虫中较高表达； ＣＳＰ８、
ＣＳＰ３１ 在雄成虫与 ５ 龄若虫中较高表达， ＣＳＰ２０、
ＣＳＰ２、 ＣＳＰ１７ 在雌成虫与 ５ 龄若虫中较高表达；
其余 ＣＳＰ 在雌雄成虫中较高表达。

图 ９　 叉角厉蝽气味结合蛋白与化学感受蛋白表达模式热图—按照 ＦＰＫＭ 法计算差异基因的表达量

Ｆｉｇ. ９　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ＯＢＰ ａｎｄ ＣＳＰ ｅｘｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ｂａｓｅｄ
ｏｎ ｌｎ （ＦＰＫＭ） ｏｆ Ｅｏcａｎｔｈｅcｏｎａ ｆｕｒcｅｌｌａｔａ

注： Ａ， 气味结合蛋白； Ｂ， 化学感应蛋白。 Ｎｏｔｅ： Ａ， ＯＢＰ； Ｂ， ＣＳＰ．

３　 结论与讨论

叉角厉蝽是一种捕食能力很强的天敌昆虫，
尤其是对鳞翅目害虫具有很强的控害能力 （廖贤

斌等， ２０２０）。 近年来有许多相关学者对叉角厉蝽

进行了系统深入的研究， 但目前针对叉角厉蝽嗅

觉基因方面的研究未见有相关的报道。 本研究利

用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序技术对叉角厉蝽触角进行转录组测

序和差异分析， 揭示了触角转录组的整体表达模

式。 通过序列的预处理、 Ｔｒｉｎｉｔｙ 拼接、 转录本功能

注释等步骤， 得到了触角转录组和嗅觉相关蛋白

信息。 测序得到的叉角厉蝽触角基因数据和其功

能注释信息一方面为进一步的分子研究提供了奠

定基础， 另一方面也为反推化学生态学的研究提

供了先决条件 （Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ. ， ２０１７）。
近些年随着高通量测序的高速发展， 众多的

非模式昆虫利用其完成了转录本文库构建和功能

基因挖掘， 在昆虫嗅觉方面， 相关学者对许多昆

虫的嗅觉相关基因进行了深度的挖掘， 如： 温室

白 粉 虱 Ｔｒｉａｌｅｕｒｏｄｅｓ ｖａｐｏｒａｒｉｏｒｕｍ （ 蔡 赛 波 等，
２０２０）、 花椒窄吉丁 Ａgｒｉｌｕｓ ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍｉ （巩雪芳

等， ２０２０）、 七星瓢虫 Ｃｏccｉｎｅｌｌａ ｓｅｐｔｅｍｐｕｎcｔａｔａ （杨
雪娇等， ２０２０）、 苹果蠹蛾 Ｃｙｄｉａ ｐｏｍｏｎｅｌｌａ （田珂

等， ２０２０）、 大蜡螟 Ｇａｌｌｅｒｉａ ｍｅｌｌｏｎｅｌｌａ （杨爽等，
２０１９）、 云斑天牛 Ｂａｔｏcｅｒａ ｈｏｒｓｆｉｅｌｄｉ （胡佳萌等，
２０１９）、 苜蓿盲蝽 Ａｄｅｌｐｈｏcｏｒｉｓ ｌｉｎｅｏｌａｔｕｓ （王琪等，
２０１９） 等。 本次研究的叉角厉蝽触角转录组的拼
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接效果良好。 对 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 进行功能注释发现，
２７ ６８６ 条 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 成功注释， 注释率为 ４０. ８０％ ，
有 ４０ １５７ 条 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 未被成功注释， 原因可能是

ｕｎｉｇｅｎｅｓ 的长度过短使基因功能注释结果受到影响

和昆虫基因信息仍相对缺乏导致该结果 （ Ｈｏｕ
ｅｔ ａｌ. ， ２０１１； 魏利斌等， ２０１２）。

本次测序共有 １４ ２５８ ｕｎｉｇｅｎｅｓ 被 ＧＯ 注释至生

物学过程、 分子功能、 细胞组分 ３ 个过程的 ４２ 个

功能亚类， 其中注释到代谢、 细胞、 蛋白结合活

性、 催化相关的基因较多； ＫＯＧ 数据库功能预测

和分类结果显示， 叉角厉蝽触角转录组共有

６ ０９７ 个 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 得到注释， 并被分为 ２６ 个 ＫＯＧ
类， 预测至一般功能的数量最多， 为 １ １０７ 条， 预

测至信号转导机制的次之， 为 ７５８ 条； 对比 ＫＥＧＧ
数据库的注释信息中， ７ ７０３ 条 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 注释 ５ 大

类代谢通路分支， ２８２ 个代谢通路中， 其中被注释

在信号传导通路中的基因最多， 有 ８８６ 条， 占全

部被注释基因的 １１. ５０％ ， 这与锤胁跷蝽 Yｅｍｍａ
ｓｉgｎａｔｕｓ 触角转录组数据相似 （宋月芹等， ２０１９），
充分表明了触角在叉角厉蝽嗅觉识别行为中的重

要作用。
通过叉角厉蝽雌雄成虫和 ５ 龄若虫触角的差

异表达分析， 发现叉角厉蝽触角的 ６７ ８４３ 个

ｕｎｉｇｅｎｅｓ 中有 ７ ３２４ 个 ｕｎｉｇｅｎｅｓ 在雌雄成虫和 ５ 龄

若虫三者中的表达水平不同。 从样品间热图与韦

恩图可以发现， ５ 龄若虫与成虫间的差异表达基因

较多， 雌雄成虫之间差异表达基因较少， ＧＯ 功能

富集发现与嗅觉相关的基因多数在成虫中上调表

达， 但也有少数几个在 ５ 龄若虫中上调表达， 这

些在雌雄成虫触角中上调表达的嗅觉相关基因可

能与成虫性信息素、 捕食行为等相关， 为后续的

鉴定与挖掘提供了可能 （Ｌｅａｌ ｅｔ ａｌ. ， ２０１３）。
通过基因功能注释， 本研究从叉角厉蝽触角

中鉴定获得 １３４ 个候选嗅觉相关基因， 包括 ３２ 个

化学感应蛋白基因 （ＯＢＰ）， １０ 个气味结合蛋白基

因 （ＣＳＰ）， ２１ 个味觉受体基因 （ＧＲ）， ４８ 个嗅觉

受体基因 （ＯＲ）， １７ 个离子型受体 （ＩＲ）， ６ 个感

觉神经元膜蛋白基因 （ＳＮＭＰ）。 相比于其他蝽类

昆虫的触角转录组研究相比， 本研究所获得的嗅

觉基因数量在合理范围， 但气味结合蛋白基因数

量较少， 例如： 苜蓿盲蝽 Ａｄｅｌｐｈｏcｏｒｉｓ ｌｉｎｅｏｌａｔｕｓ 转

录组中， 发掘出 １４ 个 ＯＢＰ、 ８０ 个 ＯＲ、 １２ 个 ＩＲ 和

４ 个 ＳＮＭＰ （谷少华， ２０１０）； 在绿盲蝽 Ａｐｏｌｙgｕｓ
ｌｕcｏｒｕｍ 转 录 组 中， 鉴 定 出 ３８ 个 ＯＢＰ （ Ｙｕａｎ

ｅｔ ａｌ. ， ２０１５） 和 １１０ 个 ＯＲ （ Ａｎ ｅｔ ａｌ. ， ２０１６）；
在小长蝽 Ｎｙｓｉｕｓ ｅｒｉcａｅ 触角转录组中， 鉴定出 ２８ 个

ＯＢＰ、 １６ 个 ＣＳＰ、 ８３ 个 ＯＲ、 １２ 个 ＩＲ 和 ２ 个

ＳＮＭＰ （ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ. ， ２０１６ ）； 悬铃木方翅网蝽

Ｃｏｒｙｔｈｕcｈａ cｉｌｉａｔａ 触角转录组中， 鉴定出 ２６ 个

ＯＢＰ、 １４ 个 ＣＳＰ、 ７７ 个 ＯＲ、 １１ 个 ＩＲ 和 ２ 个 ＳＮＭＰ
（杨海博， ２０１８）； 在蠋蝽 Ａｒｍａ cｈｉｎｅｎｓｉｓ 触角转录

组中， 发掘出 ３８ 个 ＯＢＰ、 １ 个 ＣＳＰ、 ３ 个 ＯＲ、 １２
个 ＩＲ、 ３ 个 ＧＲ 和 ３ 个 ＳＮＭＰ （Ｗｕ ｅｔ ａｌ. ， ２０２０）。
鉴定出 ＯＢＰ 数量较少的原因除受 ＮＣＢＩ 数据库的参

考序列数量的影响外， 还可能是由于不同昆虫物

种和类群适应各自独特的生境， 导致化学感受基

因中气味结合蛋白与化学感受蛋白两个基因家族

进化速度较快， 数量多样性较高， 后续还有待通

过对比分析其他昆虫种类和更高级分类单元的触

角转录组和昆虫基因组中嗅觉相关基因来进一步

进行验证 （赛波等， ２０２０； 巩雪芳等， ２０２０）。 此

外， 由叉角厉蝽与其余 ６ 种半翅目昆虫构建的

ＯＢＰ 系统发育树可见， ＯＢＰ８ 与绿盲蝽 ＡｌＯＢＰ２４ 位

于同一分支， ＡｌＯＢＰ２４ 能够与寄主挥发物结合，
如： β⁃紫罗兰酮， β⁃蒎烯 （刘航玮， ２０１７）； ＯＢＰ６
与绿盲蝽 ＡｌＯＢＰ２４ 聚在一起， 孙小洁 （２０１９） 通

过对绿盲蝽 ＡｌＯＢＰ２８ 进行结构预测和功能验证，
发现其功能是结合性信息素类似物和普通植物挥

发物， 并推测为性信息素结合蛋白， 同时 ＯＢＰ６ 还

与灰飞虱 ＬｓＯＢＰ７ 聚为同一个大支， ＬｓＯＢＰ７ 能够

识别 β⁃紫罗兰酮和 Ｒ （ ＋ ） 柠檬烯两种活性水稻

挥发物 （相颖， ２０２１）。 因此推测叉角厉蝽这些基

因可能也有类似的功能。
利用 ＦＰＫＭ 值对 ＯＢＰ 与 ＣＳＰ 基因进行表达量

分析， 发现其具有龄期偏好， 其中最值得在注意

的是 ＯＢＰ２、 ＯＢＰ４、 ＣＳＰ１３、 ＣＳＰ２２ 和 ＣＳＰ３２ 在若

虫中高表达， 雌雄成虫触角中表达量极低， 甚至

不表达， 这与其他大部分 ＯＢＰ 与 ＣＳＰ 基因在成虫

中高表达不同。 前人研究表明， 一些昆虫的 ＯＢＰ
主要或特异性地在若虫中表达可能与若虫期的聚

集或报警行为有关 （郑丽霞等， ２０１８； 张倩，
２０１９； Ｇｕｏ ｅｔ ａｌ. ， ２０２０）； 也有学者认为可能其具

有独 立 于 嗅 觉 的 生 理 功 能， 如 螟 黄 赤 眼 蜂

Ｔｒｉcｈｏgｒａｍｍａ cｈｉｌｏｎｉｓ ＲｆＯＢＰ１６ 除在幼虫生长发育

阶段高表达还在高龄幼虫脂肪体中高度表达 （Ｌｉｕ
ｅｔ ａｌ. ， ２０１８）。 表达量除了龄期偏好， 还存在性别

偏好如： ＯＢＰ４ 仅在雌成虫中高表达， ＣＳＰ２０ 和

ＣＳＰ２ 在雌成虫中高表达， ＣＳＰ８ 和 ＣＳＰ３１ 在雄成虫

５１２１
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中高表达， 推测这些在雌雄成虫触角中差异表达

的基因可能发挥与信息素结合蛋白相同的作用或

者在成虫捕食的定位中发挥关键作用， 需要后续

对叉角厉蝽的化学生态和基因功能等进一步的深

入探究来确认。
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