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　　　桃蚜关键抗性基因挖掘及

抗蚜犆狉狔蛋白预测

瞿贵军，林毅
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摘要：　为了挖掘桃蚜（犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲）的关键抗性基因并构建抗性调控网络，通过加权基因共表达网络分

析（ＷＧＣＮＡ）和差异表达基因分析（ＤＥＧｓ）对桃蚜抗性研究的ＧＥＯ数据库进行分析，筛选出２４２６个枢纽基

因和２２６３个差异表达基因探针．将关键抗性基因在Ｓｔｒｉｎｇ数据库中进行蛋白质相互作用（ＰＰＩ）分析，获得

１５４个桃蚜关键抗性基因，并绘制桃蚜的抗性调控网络．结果表明：犪犮狆狆基因的上调表达可能是大多数Ｃｒｙ

蛋白不能有效杀死桃蚜的原因之一；参考抗蚜Ｃｒｙ１Ｃｂ２蛋白和１１个靶标蛋白的对接规则，通过同源建模和

分子对接等生物信息学技术，预测了１０个新的Ｃｒｙ蛋白可能对桃蚜具有杀虫活性．
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桃蚜（犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲）的寄主植物多达５０多科４００余种，桃蚜主要以果树、蔬菜、烟草、花卉等数

百种植物为食，是世界性的重要经济害虫之一［１］，也是世界传播病毒昆虫之首［２］．桃蚜的次级共生菌主

要是保护其宿主免受病原体和天敌的侵害，增强对杀虫剂的抗性、新陈代谢和生物合成等［３］．桃蚜的
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生命周期复杂，目前主要通过化学杀虫剂杀桃蚜，但桃蚜对使用过的杀虫剂都能产生不同程度的耐药

性，具有很强的遗传变异性和适应性［４］．目前，桃蚜在抗性克隆中通过细胞色素Ｐ４５０（Ｐ４５０）和 ＵＤＰ葡

萄糖醛酸转移酶（ＵＧＴ）高度上调表达
［５］．环境友好型生物农药Ｃｒｙ蛋白已被国际抗性行动委员会

（ＩＲＡＣ）分类方案收录，作为杀虫剂活性成分
［６］，在生物农药研发中，Ｃｒｙ４１ｒｅｌａｔｅｄ蛋白可通过增强组织

蛋白酶Ｂ活性杀死桃蚜
［７］，而Ｃｒｙ１Ｃｂ２蛋白也有望成为一种有前途的抗蚜蛋白

［８］．

近年来，在基因挖掘和调控机制等方面的研究中，加权基因共表达网络分析（ＷＧＣＮＡ）
［９］、差异表

达基因分析（ＤＥＧｓ）
［１０］、ＧＯ／ＫＥＧＧ富集分析、蛋白质互作网络分析（ＰＰＩ）等综合生物信息技术分析取

得了许多研究成果．Ｈｅ等
［１１］通过 ＷＧＣＮＡ揭示昆虫真菌病原体的各种不利胁迫适应性响应的基因和

信号通路．Ｌｉ等
［１２］通过差异表达基因分析，为评估传毒和非传毒桃蚜对植物病毒的反应机制提供依据．

Ｃｈｉｎ等
［１３］使用Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ软件中的ＣｙｔｏＨｕｂｂａ插件，根据网络特征对网络中的节点进行排名．基于

此，本文对ＧＳＥ１８６５９，ＧＳＥ３７３１０等２个ＧＥＯ数据（１６个样本）
［１４１５］采用 ＷＧＣＮＡ，ＤＥＧｓ，ＰＰＩ，同源建

模及Ｚｄｏｃｋ分子对接等生物信息技术进行桃蚜关键抗性基因的挖掘及抗蚜Ｃｒｙ蛋白预测．

１　材料与方法

１．１　基因芯片的重注释

在ＮＣＢＩ网站（ｈｔｔｐｓ：∥ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ）下载桃蚜的基因芯片ＧＰＬ９４７０探针序列文件和

Ｇ００６１．０版基因组注释文件，采用序列比对工具ＳｅｑＭａｐ（ｈｔｔｐ：∥ｓｏｆｔ．ｓａｎｇｅｒｂｏｘ．ｃｏｍ）和基因注释工

具，通过序列比对的方式，将基因组重新比对到探针序列上，从而获得最新的基因编号和注释．

１．２　关键抗性基因的挖掘

首先，采用加权基因共表达网络分析，在Ｓａｎｇｅｒｂｏｘ网站（ｈｔｔｐ：∥ｓａｎｇｅｒｂｏｘ．ｃｏｍ／Ｔｏｏ）上对桃蚜

抗性研究的ＧＳＥ１８６５９，ＧＳＥ３７３１０等２个ＧＥＯ数据（１６个样本）进行在线分析，离群样本阈值设定为

０．００，共表达网络类型选择ｕｎｓｉｇｎ，ｈｕｂ相关性阈值设定为０．９，网络权重阈值设定为０．００，模块最小基

因数设定为２０．００，模块合并阈值设定为０．２５，敏感性（１～４）设定为２．００，软阀值设定为０．００，获得关

键抗性基因文件和基因互作文件．

然后，采用Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ软件的Ｃｙｔｏｈｕｂｂａ插件，对已用Ｒ语言筛选出ｗｅｉｇｈｔ值大于０．４８的基因互

作文件进行打分，通过 ＭＣＣ算法和Ｄｅｇｒｅｅ算法，得到两种算法各前１０名基因探针对应的基因．

最后，通过ＧＥＯ数据库自带基于ｌｉｍｍａ包Ｒ语言的ＧＥＯ２Ｒ工具，对ＧＳＥ１８６５９进行差异表达基

因分析，根据校正后的犘值Ｐａｄｊ＜０．０５，差异倍数｜ｌｏｇＦＣ｜＞１，筛选出差异表达的关键抗性基因．在

ＤＡＶＩＤ网站（ｈｔｔｐｓ：∥ｄａｖｉｄ．ｎｃｉｆｃｒｆ．ｇｏｖ）选择桃蚜研究的模式生物豌豆蚜Ｂｕｃｈｎｅｒａａｐｈｉｄｉｃｏｌａｓｔｒ．

ＡＰＳ（犃犮狔狉狋犺狅狊犻狆犺狅狀狆犻狊狌犿）生物体进行在线分析，获得ＧＯ／ＫＥＧＧ富集分析数据．

１．３　抗性调控网络的构建

将挖掘到的关键抗性基因通过Ｓｔｒｉｎｇ数据库（ｈｔｔｐｓ：∥ｓｔｒｉｎｇｄｂ．ｏｒｇ）构建抗性调控网络．将模式

生物豌豆蚜（犃犮狔狉狋犺狅狊犻狆犺狅狀狆犻狊狌犿）的蛋白质互作数据（Ｓｔｒｉｎｇ数据库）与桃蚜数据（Ｕｎｉｐｒｏｔ数据库

（ｈｔｔｐｓ：∥ｗｗｗ．ｕｎｉｐｒｏｔ．ｏｒｇ））进行合并，在豌豆蚜中去掉与桃蚜名称相同的蛋白，再与 ＷＧＣＮＡ和

ＤＥＧｓ获得的桃蚜关键抗性基因进行名称比对，根据与关键基因描述名称是一致的原则进行筛选，获得

蛋白质互作网络分析所需的蛋白名．

在Ｓｔｒｉｎｇ数据库中进行蛋白质互作分析时，分别选择桃蚜共生菌Ｂｕｃｈｎｅｒａａｐｈｉｄｉｃｏｌａｓｔｒ．ＵＳＤＡ

（犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲）生物体和豌豆蚜（犃犮狔狉狋犺狅狊犻狆犺狅狀狆犻狊狌犿）生物体，通过桃蚜和豌豆蚜的相同蛋白名互

换基因名实现两个调控网络串联，合并绘制桃蚜抗性调控网络．同时，通过ＮＣＢＩ网站提供的ｂｌａｓｔｘ工

具，将前期 ＷＧＣＮＡ和ＤＥＧｓ得到的关键抗性基因序列转化为蛋白序列，在Ｓｔｒｉｎｇ数据库选择桃蚜共

生菌Ｂｕｃｈｎｅｒａａｐｈｉｄｉｃｏｌａｓｔｒ．ＵＳＤＡ（犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲）生物体进行蛋白质互作分析．将经 Ｍｕｌｔｉｐｌｅｐｒｏ

ｔｅｉｎｓ和 Ｍｕｌｔｉｐｌｅｓｅｑｕｅｎｃｅｓ检索策略得到的蛋白互作数据合并，得到ｓｔｒｉｎｇ＿ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ．ｔｓｖ文件．最

后，采用Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ软件打开该数据重新绘制，获得桃蚜抗性调控网络图；采用基迪奥生物云工具（ｈｔ

ｔｐｓ：∥ｗｗｗ．ｏｍｉｃｓｈａｒｅ．ｃｏｍ）绘制抗性调控权重网络图，连通性方法选择硬阀值，权重范围选择默认值

（０．５～１．０）．

５９第１期　　　　　　　　　　　瞿贵军，等：桃蚜关键抗性基因挖掘及抗蚜Ｃｒｙ蛋白预测
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１．４　关键靶标蛋白库的构建

首先，在桃蚜抗性调控网络中筛选出ＤＥＧｓ中上调表达的关键基因．

然后，通过Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ软件的ＣｌｕｅＧＯ，ＣｌｕｅＰｅｄｉａ插件，选择模式生物豌豆蚜生物体对桃蚜关键抗

性基因进行分析，得到值得关注的蛋白．

最后，整合蛋白互作数据的分析结论，绘制Ｃｒｙ蛋白杀桃蚜的靶标蛋白调控网络．采用ＮＣＢＩ网站

的Ｂｌａｓｔｐ工具，在 ＵｎｉＰｒｏｔ网站输入靶标蛋白名或登录号，得到同源序列．利用ＳｗｉｓｓＭＯＤＥＬ网站

（ｈｔｔｐｓ：∥ｓｗｉｓｓｍｏｄｅｌ．ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ）进行同源建模，选择“ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＳｔｒｕｃｔｕｒｅｓ”的Ｒａｎｇｅ覆盖率最高

或“Ｈｏｍｏｌｏｇｙｍｏｄｅｌ”的ＱＭＥＡＮＤｉｓＣｏ分数最高，确定靶标蛋白库的分子对接实验模型．

１．５　犆狉狔抗蚜蛋白的预测

在 Ｍｏｌｐｒｏｂｉｔｙ网站（ｈｔｔｐ：∥ｍｏｌｐｒｏｂｉｔｙ．ｂｉｏｃｈｅｍ．ｄｕｋｅ．ｅｄｕ／ｉｎｄｅｘ．ｐｈｐ）对同源建模的３Ｄ模型结

果进行评估，在Ｚｄｏｃｋ网站（ｈｔｔｐｓ：∥ｚｄｏｃｋ．ｕｍａｓｓｍｅｄ．ｅｄｕ）将评估合格的靶标蛋白与Ｃｒｙ蛋白的３Ｄ

结构进行在线分子对接，所有参数设置为默认值，将实验结果文件导入ＰｙＭｏｌ软件进行观察，并与参考

组进行对比．

２　实验结果与分析

２．１　桃蚜关键抗性基因的挖掘

通过Ｃｙｔｏｈｕｂｂａ插件得到 ＭＣＣ算法和Ｄｅｇｒｅｅ算法的前１０个关键抗性基因探针，结果如表１所

示．由表１可知：ＭＣＣ算法的第３位探针与Ｄｅｇｒｅｅ算法的第５位探针相同；ＭＣＣ算法的第７位探针与

Ｄｅｇｒｅｅ算法的第２位探针相同；ＭＣＣ算法的第１０位探针与Ｄｅｇｒｅｅ算法的第１０位探针相同，且均为未

注释的基因及蛋白；Ｄｅｇｒｅｅ算法的第８位探针是腺苷三磷酸（ＡＴＰ）依赖性蛋白ＴｈｅＤＥＡＤｂｏｘＲＮＡ

ｈｅｌｉｃａｓｅ．

表１　ＭＣＣ算法和Ｄｅｇｒｅｅ算法的前１０个关键抗性基因探针

Ｔａｂ．１　Ｔｏｐ１０ｋｅｙｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｐｒｏｂｅｓｏｆＭＣＣａｌｇｏｒｉｔｈｍａｎｄＤｅｇｒｅｅａｌｇｏｒｉｔｈｍ

位次
ＭＣＣ算法

探针 描述

Ｄｅｇｒｅｅ算法

探针 描述

１ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ１２３４ｂ １４３３ｚｅｔａ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ１１１９ｂ ＡｓｐａｒｔｙｌｔＲＮＡｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ

２ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ７１５９ａ ａｓｐａｒｔａｔｅａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ９６２１ａ ｕｎｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄＬＯＣ１１１０３９９７９

３ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ２４５ａ ｍｅｖａｌｏｎａｔｅｋｉｎａｓｅ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ６２４０ａ Ｒｔｎｌ１

４ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ８１９５ａ
ｓｍａｌｌ ｉｎｔｅｇｒａｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ

ｐｒｏｔｅｉｎ
Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ２７２５ｂ

Ｔｃｏｍｐｌｅｘｐｒｏｔｅｉｎ１ｓｕｂｕｎｉｔｅｐｓｉ

ｌｏｎ（Ｃｈａｐｅｒｏｎｉｎ５）

５ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ８２４４ａ
ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎａｌｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃｒｅ

ｔｉｃｕｌｕｍＡＴＰａｓｅＴＥＲ９４
Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ２４５ａ ｍｅｖａｌｏｎａｔｅｋｉｎａｓｅ

６ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ３１３８ａ
２６Ｓ ｐｒｏｔｅａｓｏｍｅｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ
ｓｕｂｕｎｉｔ８

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ２２６３ａ
ＡＤＰｒｉｂｏｓｙｌａｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＧＴＰａｓｅ

ａｃｔｉｖａｔｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ１

７ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ９６２１ａ
ｕｎｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚｅｄ

ＬＯＣ１１１０３９９７９
Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ８１１０ａ ｌｅｔｈａｌ（１）Ｇ０３３４

８ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ９２０５ａ
ｓｉｍｉｌａｒｔｏｔｅｓｔｉｓｅｎｈａｎｃｅｄ

ｇｅｎｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ
Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ１３５５ｂ

ｓｉｍｉｌａｒｔｏｐｒｏｂａｂｌｅＡＴＰｄｅｐｅｎｄ

ｅｎｔＲＮＡｈｅｌｉｃａｓｅＤＤＸ５２（ＤＥＡＤ
ｂｏｘｐｒｏｔｅｉｎ５２）（ＡＴＰｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ＲＮＡｈｅｌｉｃａｓｅＲＯＫ１ｌｉｋｅ）

９ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ５７１４ａ

犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲ｍｕｌｔｉｐｌｅｉｎ

ｏｓｉｔｏｌｐｏｌｙｐｈｏｓｐｈａｔｅｐｈｏｓ

ｐｈａｔａｓｅ１ｌｉｋｅ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ５１９７ａ Ｒａｂｐｒｏｔｅｉｎ１１

１０ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ９１４２ａ ｕｎｋｎｏｗｎｐｒｏｔｅｉｎ Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ９１４２ａ ｕｎｋｎｏｗｎｐｒｏｔｅｉｎ

　　通过加权基因共表达网络分析，可得２６个基因共表达模块，将基因探针通过Ｇｅｎｅｓｙｍｂｏｌ去重后，

得到２４２６个枢纽基因．抗性蛋白在模块中的分布情况，如表２所示．

由表２可知：细胞色素Ｐ４５０、ＵＤＰ葡萄糖醛酸转移酶、羧酸酯酶（ＣａｒＥ）和谷胱甘肽Ｓ转移酶

（ＧＳＴ）主要集中于ｐｌｕｍ１，ｂｌｕｅ，ｃｙａｎ，ｂｒｏｗｎ等４个基因共表达模块．
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表２　抗性蛋白在模块中的分布情况

Ｔａｂ．２　Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｐｒｏｔｅｉｎｓｉｎｍｏｄｕｌｅｓ

抗性蛋白 模块 探针

细胞色素Ｐ４５０

ｐｌｕｍ１

ｉｖｏｒｙ

ｌａｖｅｎｄｅｒｂｌｕｓｈ３

ｂｌｕｅ

ｂｒｏｗｎ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ６９４ｂ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ６９９４ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ２５１９ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ７５５６ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ４８５３ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ４３９４ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ９０５３ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ５５２０ａ

羧酸酯酶
ｂｒｏｗｎ

ｃｙａｎ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ７２０ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ９２１５ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ７２０ｂ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ４７３３ａ

ＵＤＰ葡萄糖醛酸转移酶
ｃｙａｎ

ｂｌｕｅ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ８４１４ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ３３２８ｂ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ８０８１ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ３３２８ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ８４１４ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ１４４１ｂ

谷胱甘肽Ｓ转移酶 ｃｙａｎ
Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ１１９６ａ

Ｍ＿ｐｅｒｓｉｃａｅ４７４４ａ

　　模块特征向量聚类分析图，如图１所示．由图１及相关分析可知：ｐｌｕｍ１与ｂｒｏｗｎ模块呈正相关，与

ｂｌｕｅ，ｂｒｏｗｎ等模块均呈负相关，ｂｌｕｅ模块与ｃｙａｎ模块呈高度正相关，Ｐ４５０与ＣａｒＥ在某些情况下可能

存在协同表达，ＵＧＴ与ＧＳＴ则存在协同表达；在ｃｙａｎ模块中发现了ＣａｔｈｅｐｓｉｎＢ；在ｂｌｕｅ模块中发现

了ＴｈｅＤＥＡＤｂｏｘＲＮＡｈｅｌｉｃａｓｅ５２，ＴｈｅＤＥＡＤｂｏｘＲＮＡｈｅｌｉｃａｓｅ，ａｃｔｉｖａｔｏｒｏｆ９０ｋＤａｈｅａｔｓｈｏｃｋ

ｐｒｏｔｅｉｎＡＴＰａｓｅｈｏｍｏｌｏｇ１，Ｈｓｐ６０ｐｒｏｔｅｉｎ，Ｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｔｅｉｎｃｏｇｎａｔｅ４，ＡＴＰｄｅｐｅｎｄｅｎｔ６ｐｈｏｓｐｈｏ

ｆｒｕｃｔｏｋｉｎａｓｅ（ＰＦＫＡ）和６ｐｈｏｓｐｈｏｆｒｕｃｔｏ２ｋｉｎａｓｅ等；在ｂｒｏｗｎ模块中发现了 ＡＴＰｂｉｎｄｉｎｇｃａｓｓｅｔｔｅ

ｓｕｂｆａｍｉｌｙ，ｈｅａｔｓｈｏｃｋ７０ｋＤａｐｒｏｔｅｉｎ４和ｈｅａｔｓｈｏｃｋ７０ｋＤａｐｒｏｔｅｉｎ３．

图１　模块特征向量聚类分析图

Ｆｉｇ．１　Ｃｌｕｓｔｅｒａｎａｌｙｓｉｓｄｉａｇｒａｍｏｆｍｏｄｕｌｅｆｅａｔｕｒｅｖｅｃｔｏｒｓ

在差异表达基因分析中，共筛选出２２６３个差异表达基因探针；在１１４个上调表达基因中发现了

Ｐ４５０，ＣａｒＥ和ＧＳＴ，Ｈｓｐ６０ｐｒｏｔｅｉｎ，Ｈｓｐ８３ｐｒｏｔｅｉｎ（与分子伴侣 Ｈｓｐ９０同源），ＴｈｅＤＥＡＤｂｏｘＲＮＡ

ｈｅｌｉｃａｓｅ５２（ＤＤＸ５２），ＣａｔｈｅｐｓｉｎＢ，６ｐｈｏｓｐｈｏｆｒｕｃｔｏ２ｋｉｎａｓｅ．对ＤＥＧｓ上调表达的关键基因与 ＷＧＣ

ＮＡ的关键枢纽基因取交集，以“Ｇｅｎｅｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ”为基准去重，共获得５５８个关键抗性基因．
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２．２　关键抗性基因的犌犗／犓犈犌犌富集分析

在ＤＡＶＩＤ网站选择模式豌豆蚜共生菌Ｂｕｃｈｎｅｒａａｐｈｉｄｉｃｏｌａｓｔｒ．ＡＰＳ（犃犮狔狉狋犺狅狊犻狆犺狅狀狆犻狊狌犿）生物

体进行在线分析，获得ＧＯ／ＫＥＧＧ富集分析的数据．与桃蚜共生菌相关的关键抗性基因ＧＯ富集分析，

如表３所示．表３中：狀为基因数；η为基因占比．由表３可知：成功转化了５８个关键抗性基因，在生物学

过程中，关键抗性基因参与细胞氧化还原稳态和糖酵解过程；在细胞定位中，关键抗性基因富集于细胞

质；从分子功能上看，关键抗性基因具有使ＡＴＰ结合、氨基酰基ｔＲＮＡ编辑活性和核酸结合的作用．由

于这些关键抗性基因与桃蚜抗性相关，从基因数和基因占比来看，其主要富集于细胞质和ＡＴＰ结合．

表３　与桃蚜共生菌相关的关键抗性基因ＧＯ富集分析

Ｔａｂ．３　ＧＯｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔａｎａｌｙｓｉｓｏｆｋｅｙｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｓｙｍｂｉｏｔｉｃｂａｃｔｅｒｉａｏｆ犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲

分类 项目 狀 η／％ 犘

生物学过程
细胞氧化还原稳态 ３ ５．１７ ０．０７６６５６

糖酵解过程 ４ ６．８９ ０．０８１６７７

细胞定位 细胞质 ３４ ５８．６２ ４．２６２１７３

分子功能

ＡＴＰ结合 ２５ ４３．１０ ０．００００８８

氨基酰基ｔＲＮＡ编辑活性 ３ ５．１７ ０．０６２３７５

核酸结合 ４ ６．８９ ０．０６６５２６

　　与桃蚜共生菌相关的关键抗性基因ＫＥＧＧ富集分析，如表４所示．由表４可知：这些关键抗性基因

主要富集于氨酰ｔＲＮＡ生物合成、碳代谢、不同环境中的微生物代谢、糖酵解／糖异生、ＲＮＡ降解、谷胱

甘肽代谢、磷酸戊糖途径、柠檬酸循环（ＴＣＡ循环）等通路；狆犳犽犪，犲狀狅和狆狔犽犪等３个基因参与碳代谢、

微生物代谢和糖酵解／糖异生等３个通路，而狆犳犽犪和犲狀狅基因也参与ＲＮＡ降解通路．

表４　与桃蚜共生菌相关的关键抗性基因ＫＥＧＧ富集分析

Ｔａｂ．４　ＫＥＧＧｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔａｎａｌｙｓｉｓｏｆｋｅｙｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｓｙｍｂｉｏｔｉｃｂａｃｔｅｒｉａｏｆ犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲

项目 狀 η／％ 犘 基因

氨酰ｔＲＮＡ生物合成 １４ ２４．１３ ０．０００４１３
狏犪犾狊，犪犾犪狊，犪狊狆狊，狋犺狉狊，犺犻狊狊，犵犾狋狓，狊犲狉狊，狆犺犲狊，

犪狊狀犮，犿犲狋犵，犵犾狀狊，犪狉犵狊，犾犲狌狊，犻犾犲狊

碳代谢 ９ １５．５１ ０．００３１４７
犲狀狅，狆犳犽犪，狆狉狊犪，犵狀犱，狊狌犮犪，犾狆犱犪，犪犮犲犲，狕狑犳，

狆狔犽犪
谷胱甘肽代谢 ４ ６．８９ ０．０１１７９５ 犵狀犱，犵狊犺犪，犵狊犺犫，狕狑犳

糖酵解／糖异生 ５ ８．６２ ０．０３０９４３ 犲狀狅，狆犳犽犪，犾狆犱犪，犪犮犲犲，狆狔犽犪

ＲＮＡ降解 ４ ６．８９ ０．０４０７３５ 犲狀狅，狆犳犽犪，犱狀犪犽，犱犲犪犱

不同环境中的微生物代谢 ９ １５．５１ ０．０５７２９８
犲狀狅，狆犳犽犪，狆狉狊犪，犵狀犱，狊狌犮犪，犾狆犱犪、犪犮犲犲，狕狑犳，

狆狔犽犪

柠檬酸循环（ＴＣＡ循环） ３ ５．１７ ０．０６８７５７ 狊狌犮犪，犾狆犱犪，犪犮犲犲

磷酸戊糖途径 ４ ６．８９ ０．０８７８９７ 狆犳犽犪，狆狉狊犪，犵狀犱，狕狑犳

２．３　桃蚜抗性调控网络的构建

图２　桃蚜抗性调控网络

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｃｏｎｔｒｏｌｎｅｔｗｏｒｋｏｆ犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲

桃蚜抗性调控网络，如图２所示．由图２可

知：桃蚜抗性调控网络共有１５４个基因；最内圈

黄色为上调表达的犪犮犲犲，犱犲犪犱，犱狀犪犼，犪犮狆狆，

犪犮狋犫３４８，犿犲狋犽，狊狆犲犱，狋狉狓犫，狔犱犺犱，狊犱犪，狆狔犽犪等

１１个基因，这１１个基因对应的桃蚜蛋白名和豌

豆蚜蛋白名是一致的；中间圈为上调表达的基

因；最外圈为非上调表达的基因．

２．４　关键靶标蛋白库的构建

上调表达的桃蚜关键抗性蛋白的ＰＰＩ网

络，如图３所示．由图３可知：在６５个上调表达

的关键抗性基因中，犱犲犪犱直接作用于犱狀犪犽．

Ｃｒｙ蛋白杀桃蚜的关键靶标蛋白，如表５

所示．
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图３　上调表达的桃蚜关键抗性蛋白互作网络

Ｆｉｇ．３　ＰＰＩｎｅｔｗｏｒｋｏｆｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄｋｅｙｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｐｒｏｔｅｉｎｓｏｆ犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲

表５　Ｃｒｙ蛋白杀桃蚜的关键靶标蛋白

Ｔａｂ．５　ＫｅｙｔａｒｇｅｔｐｒｏｔｅｉｎｓｏｆＣｒｙｐｒｏｔｅｉｎｓａｇａｉｎｓｔ犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲

基因 关键靶标蛋白 ＵｎｉＰｒｏｔ名称

犪犮狆狆 Ａｃｙｌｃａｒｒｉｅｒｐｒｏｔｅｉｎ（ＡＣＰ） Ｗ０ＮＺＵ７

犲狀狅 Ｅｎｏｌａｓｅ Ｗ０Ｐ４Ｈ１

狆犳犽犪 ＡＴＰｄｅｐｅｎｄｅｎｔ６ｐｈｏｓｐｈｏｆｒｕｃｔｏｋｉｎａｓｅ（ＡＴＰＰＦＫ） Ｗ０Ｐ４Ｔ２

犱狀犪犽 ＣｈａｐｅｒｏｎｅｐｒｏｔｅｉｎＤｎａＫ（ＨＳＰ７０） Ｗ０Ｐ４６５

犱犲犪犱 ＡＴＰｄｅｐｅｎｄｅｎｔＲＮＡｈｅｌｉｃａｓｅＤｅａＤ Ｗ０ＮＺＴ０

１００１６４８７９ Ａｕｔｏｐｈａｇｙｐｒｏｔｅｉｎ －

犪犮狔狆犻００６１８５狆犪 Ｐｅｓｃａｄｉｌｌｏ －

犮犪狋犫３４８ ＣａｔｈｅｐｓｉｎＢ Ａ９ＪＳＨ３

犺狊狆６０ Ｈｅａｔｓｈｏｃｋｐｒｏｔｅｉｎ６０ Ａ０Ａ７Ｄ５ＵＬ３２

１００１６９２６４ ＧｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ －

犪犮狔狆犻００７７５０狆犪 Ａｃｔｉｎｒｅｌａｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎ －

犪犮狔狆犻００９９８９狆犪 ＰｒｏｔｅｉｎＣＬＰ１ －

犱狀犪犼 ＣｈａｐｅｒｏｎｅｐｒｏｔｅｉｎＤｎａＪ Ｗ０Ｐ５Ａ６

狆狔犽犪 Ｐｙｒｕｖａｔｅｋｉｎａｓｅ Ｗ０Ｐ００６

图４　Ｃｒｙ蛋白杀桃蚜的靶标蛋白网络

Ｆｉｇ．４　ＴａｒｇｅｔｐｒｏｔｅｉｎｓｎｅｔｗｏｒｋｏｆＣｒｙｐｒｏｔｅｉｎｓ

ａｇａｉｎｓｔ犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻犮犪犲

　　对实验用到的犪犮狆狆，犲狀狅，狆犳犽犪，犱狀犪犽，犱犲犪犱，

１００１６４８７９，犪犮狔狆犻００６１８５狆犪，犮犪狋犫３４８，犺狊狆６０，

１００１６９２６４，犪犮狔狆犻００７７５０狆犪 等１１个靶标基因

绘制Ｃｒｙ蛋白杀桃蚜的靶标蛋白网络，如图４所

示．由图４可知：犲狀狅和犪犮狆狆 直接与狆犳犽犪互作，

犱犲犪犱能直接作用于犱狀犪犽．

ＣｌｕｅＧｏ术语／途径网络基因分布视图，如图

５所示．由图５可知：豌豆蚜犔犗犆１００１６９２６４是

ＧｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅＤ７蛋白的基因，它和

ＣａｔｈｅｐｓｉｎＢ一同参与相关蛋白降解途径溶酶

体，而ＣａｔｈｅｐｓｉｎＢ蛋白还参与了蛋白降解途径

自噬，ＧｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ蛋白还参与了氧化磷酸化和吞噬体等途径；豌豆蚜犔犗犆１００１６０３７１是

ＵＤＰｇｌｕｃｕｒｏｎｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ蛋白的基因，它和 ＧｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ蛋白一同参与了吞噬体途
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径；豌豆蚜犔犗犆１００１６０６５９是ＰＦＫＡ的基因，它参与了果糖和甘露糖代谢、半乳糖代谢、糖酵解／糖异

生、戊糖磷酸途径，和 ｔＲＮＡ（鸟嘌呤 （３７）Ｎ１）甲 基 转 移 酶一 同参与 了 ＲＮＡ 降 解；豌豆 蚜

犔犗犆１００１６２０１４是ＰｒｏｔｅｉｎＣＬＰ１ｈｏｍｏｌｏｇ的基因，它和狆犳犽犪一同参与了糖酵解／糖异生途径．

图５　ＣｌｕｅＧｏ术语／途径网络基因分布视图

Ｆｉｇ．５　ＧｅｎｅｓｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｖｉｅｗｏｆＣｌｕｅＧｏｔｅｒｍｓ／ｐａｔｈｗａｙｓｎｅｔｗｏｒｋ

２．５　基于分子对接筛选潜在的抗蚜犆狉狔蛋白

７９个Ｃｒｙ蛋白与 Ａｃｙｌｃａｒｒｉｅｒｐｒｏｔｅｉｎ（ＡＣＰ）在Ｚｄｏｃｋ网站进行分子对接实验的结果表明，

Ｃｒｙ１Ａａ，Ｃｒｙ４Ｂａ，Ｃｒｙ１Ｂａ，Ｃｒｙ５Ｂａ，Ｃｒｙ１Ｋａ，Ｃｒｙ１Ｂｃ，Ｃｒｙ１Ｂｅ，Ｃｒｙ１Ｂｂ，Ｃｒｙ１Ａｆ，Ｃｒｙ１５Ａａ等１０个Ｃｒｙ蛋

白能与其发生连接．然后，将这１０个Ｃｒｙ蛋白与Ａｃｔｉｎ，ＡＰＮ，ＰＦＫＡ，ＣａｔｈｅｐｓｉｎＢ，ＤｅａｄＣｓｈＡ，ＤＮＡＫ

等７个靶标蛋白在Ｚｄｏｃｋ网站进行分子对接实验，参考抗蚜Ｃｒｙ１Ｃｂ２蛋白与这７个靶标蛋白的参考组

对接规则，用ＰｙＭｏｌ软件查看实验组的对接结果，均能发生连接．

３　讨论与分析

桃蚜抗性机制可以分为靶标敏感性降低和抗性代谢能力增强等两大类，通过其羧酸酯酶的过量表

达、乙酰胆碱酯酶的突变、电压门控钠通道突变、ＧＡＢＡ受体亚基基因的复制、细胞色素Ｐ４５０ＣＹＰ６ＣＹ３

的过表达、烟碱乙酰胆碱受体（ＮＡＣｈＲ）的突变和ＡＢＣ转运蛋白等发挥蚜虫的抗性机制
［１６２２］，文中对已

报道的桃蚜关键抗性蛋白 ＵＧＴ 和ＧＳＴ预测存在协同表达，Ｐ４５０和ＣａｒＥ在某些通路下协同表达，

ＤＤＸ５２，ＣａｔｈｅｐｓｉｎＢ，ＰＦＫＡ，Ｈｓｐ６０ｐｒｏｔｅｉｎ等与 ＵＧＴ 和 ＧＳＴ可能存在协同表达，数据显示Ｐ４５０，

ＣａｒＥ，ＧＳＴ，ＨＳＰ６０，ＤＤＸ５２，ＣａｔｈｅｐｓｉｎＢ等均以上调表达参与抗性．ＧＯ富集分析表明，关键抗性基因

富集在细胞氧化还原稳态和糖酵解过程，从基因数和基因占比来看，其主要富集于细胞质和 ＡＴＰ结

合，说明桃蚜共生菌参与抗性主要是在细胞质，通过与ＡＴＰ结合相关的基因调控、代谢通路或信号转

导等来实现．ＫＥＧＧ富集分析表明，犲狀狅，狆犳犽犪等基因参与ＲＮＡ降解通路，而犲狀狅和犪犮狆狆 直接与狆犳犽犪

互作，犱犲犪犱能直接作用于犱狀犪犽．

除已报道的ＵＧＴ和Ｐ４５０等桃蚜关键抗性蛋白，在基于Ｓｔｒｉｎｇ数据库预测构建的桃蚜抗性调控网

络中，烯醇化酶（Ｅｎｏｌａｓｅ），ＰＦＫＡ，ＣＬＰ，ＤＮＡＫ，ＣｓｈＡ，Ｐｅｓｃａｄｉｌｌｏ，Ａｕｔｏｐｈａｇｙｐｒｏｔｅｉｎ和ＡＣＰ等蛋白也

值得重点关注．烯醇化酶是由蚜虫ＥＲＶ畸胎细胞释放，介导参与病原体和肿瘤细胞侵入组织及逃避宿
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主免疫反应的酶的激活［２３］．ＡｅＥＮＯ是由胚胎膜分离的细胞产生的，这些细胞和毒液一起在宿主蚜虫

的调节和营养开发中发挥重要作用．ＰＦＫＡ是糖酵解最重要的调节酶，它和犔犗犆１００１６２０１４一同参与了

糖酵解／糖异生途径，犔犗犆１００１６２０１４是模式生物豌豆蚜几丁质酶样蛋白（ＣＬＰ）的基因
［２４］．此外，Ｃｒｙ

ｒｅｌａｔｅｄ蛋白能够与桃蚜共生菌ＰＦＫＡ结合．ＤＮＡＫ是豌豆蚜细胞内共生热休克蛋白同系物
［２５］，ＤＮＡＫ

伴侣蛋白也是蚜虫蜜露的蛋白质之一［２６］，它可能在植物蚜虫相互作用中充当介质．ＣｓｈＡ是一种二聚

体ＤＥＡＤｂｏｘ解旋酶，可与核糖核酸酶合作进行ｍＲＮＡ 转换
［２７］．上调表达的犪犮狔狆犻００６１８５狆犪是模式

生物豌豆蚜的Ｐｅｓｃａｄｉｌｌｏｈｏｍｏｌｏｇ基因，Ｐｅｓｃａｄｉｌｌｏ是一种在恶性细胞中异常表达的细胞周期调节蛋

白，在细胞增殖中起着至关重要的作用，并且可能是致癌转化和肿瘤进展所必需的［２８］，研究发现

ＤＥＡＤｂｏｘ解旋酶ＤＤＸ２７可以与Ｐｅｓ１特异性相互作用
［２９］．模式生物豌豆蚜基因１００１６８７９在Ｓｔｒｉｎｇ

数据库注释是自噬蛋白，参与自噬囊泡的形成，比较转录组分析高粱甘蔗桃蚜抗性的遗传机制发现在

ＳＣＡ感染后抗性基因型中自噬的基因上调表达
［３０］，另有研究发现，选择性自噬通过ＮＢＲ１介导的病毒

衣壳蛋白和颗粒靶向抑制花椰菜花叶病毒侵染，病毒触发的自噬很大程度上独立于 ＮＢＲ１的方式，防

止受感染植物的广泛衰老和组织死亡，这种生存功能显著延长了病毒生存的时间，从而增加了蚜虫载体

和ＣａＭＶ传播获得病毒颗粒的机会
［３１］．Ａｕｔｏｐｈａｇｙｐｒｏｔｅｉｎ极有可能参与了桃蚜的抗性作用．犪犮狆狆是

酰基载体蛋白ＡＣＰ的基因，ＡＣＰ是一类具有保守的丝氨酸残基的小分子量的酸性蛋白质，它也可作为

抗菌剂的靶点［３２］，参与桃蚜的代谢途径和次级代谢产物的生物合成途径，也有研究发现ｄｅｌｔａ９１４：０酰

基载体蛋白脂肪酸去饱和酶基因的表达对于在抗虫天竺葵（犘犲犾犪狉犵狅狀犻狌犿狓犺狅狉狋狅狉狌犿）中发现的ｏｍｅｇａ

５漆树酸是必需的
［３３］，参考受到广泛认可的Ｂｒａｖｏ穿孔模型

［３４］，Ｃｒｙ蛋白由于高ｐＨ值和还原条件而溶

解于中肠腔，并被肠道蛋白酶激活，产生毒素片段，但目前多数Ｃｒｙ蛋白杀桃蚜效果并不理想，这也可能

与上调表达的桃蚜犪犮狆狆基因有关系．ＡＣＰ和ＰＦＫＡ存在蛋白质互作，而ＰＦＫＡ参与了碳代谢、微生物

代谢和糖酵解／糖异生等３个核心关键通路，也参与了ＲＮＡ降解通路，还和几丁质酶样蛋白一同参与

了糖酵解／糖异生途径．

对照参考组与靶标蛋白对接规则，通过ＰｙＭｏｌ软件查看实验组的对接结果可知，Ｃｒｙ１Ａａ，Ｃｒｙ４Ｂａ，

Ｃｒｙ１Ｂａ，Ｃｒｙ５Ｂａ，Ｃｒｙ１Ｋａ，Ｃｒｙ１Ｂｃ，Ｃｒｙ１Ｂｅ，Ｃｒｙ１Ｂｂ，Ｃｒｙ１Ａｆ，Ｃｒｙ１５Ａａ等１０个Ｃｒｙ蛋白可能对桃蚜具

有杀虫活性．

文中利用综合生物信息学技术对桃蚜的关键抗性基因进行挖掘，并对抗蚜Ｃｒｙ蛋白进行预测，为后

续的桃蚜关键抗性基因研究及新药研发提供参考思路，具有一定的理论意义和学术意义．
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５８２５９１．ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｍｉｃｂ．２０１８．００５８２．
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１１１（１）：１１６．ＤＯＩ：１０．１０１７／Ｓ０００７４８５３２００００３３４．
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１０１第１期　　　　　　　　　　　瞿贵军，等：桃蚜关键抗性基因挖掘及抗蚜Ｃｒｙ蛋白预测



犺狋狋狆：∥狑狑狑．犺犱狓犫．犺狇狌．犲犱狌．犮狀
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［１４］　ＲＡＭＳＥＹＪＳ，ＪＡＮＤＥＲＧ．Ｔｅｓｔｉｎｇｎｉｃｏｔｉｎｅｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎａｐｈｉｄｓｕｓｉｎｇａｎａｒｔｉｆｉｃｉａｌｄｉｅｔｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
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ｇｅｎｅｍｕｔａｔｉｏｎａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｓｔｒｏｎｇｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｐｙｒｅｔｈｒｏｉｄｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓｉｎｔｈｅｐｅａｃｈｐｏｔａｔｏａｐｈｉｄ，犕狔狕狌狊狆犲狉狊犻

犮犪犲（Ｓｕｌｚｅｒ）［Ｊ］．ＢｕｌｌｅｔｉｎｏｆＥｎｔｏｍｏｌｏｇｉｃａｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２００８，９８（２）：１８３１９１．ＤＯＩ：１０．１０１７／Ｓ０００７４８５３０７００５５２４．

［２１］　ＦＦＲＥＮＣＨＣＯＮＳＴＡＮＴＲＨ，ＡＮＴＨＯＮＹＮ，ＡＲＯＮＳＴＥＩＮＫ，犲狋犪犾．Ｃｙｃｌｏｄｉｅｎｅｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ：Ｆｒｏｍｍｏ

ｌｅｃｕｌａｒｔｏｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｇｅｎｅｔｉｃｓ［Ｊ］．ＡｎｎｕａｌＲｅｖｉｅｗｏｆＥｎｔｏｍｏｌｏｇｙ，２０００，４５（１）：４４９４６６．ＤＯＩ：１０．１１４６／ａｎｎｕｒｅｖ．ｅｎ

ｔｏ．４５．１．４４９．

［２２］　ＧＵＯＺｈａｏｊｉａｎｇ，ＫＡＮＧＳｈｉ，ＺＨＵＸｕｎ，犲狋犪犾．ＴｈｅｎｏｖｅｌＡＢＣｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒＡＢＣＨ１ｉｓａｐｏｔｅｎｔｉａｌｔａｒｇｅｔｆｏｒＲＮＡｉ

ｂａｓｅｄｉｎｓｅｃｔｐｅｓｔｃｏｎｔｒｏｌａｎｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｍａｎａｇｅｍｅｎｔ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＲｅｐｏｒｔｓ，２０１５，５（１）：１１４．ＤＯＩ：１０．１０３８／ｓｒｅ

ｐ１３７２８．

［２３］　ＦＡＬＡＢＥＬＬＡＰ，ＲＩＶＩＥＬＬＯＬ，ＤＥＳＴＲＡＤＩＳＭＬ，犲狋犪犾．犃狆犺犻犱犻狌狊犲狉狏犻ｔｅｒａｔｏｃｙｔｅｓｒｅｌｅａｓｅａｎｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒｅｎｏｌａｓｅ

［Ｊ］．ＩｎｓｅｃｔＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙａｎｄＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２００９，３９（１１）：８０１８１３．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｉｂｍｂ．２００９．０９．００５．

［２４］　ＢＡＤＡＲＩＯＴＴＩＦ，ＫＹＰＲＩＯＴＯＵ Ｍ，ＬＥＬＯＮＧＣ，犲狋犪犾．Ｔｈｅｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙｃｏｎｓｅｒｖｅｄｍｏｌｌｕｓｃａｎｃｈｉｔｉｎａｓｅｌｉｋｅ

ｐｒｏｔｅｉｎ１（ＣｇＣｌｐ１），ｈｏｍｏｌｏｇｕｅｏｆｈｕｍａｎＨＣｇｐ３９，ｓｔｉｍｕｌａｔｅｓｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎａｎｄｒｅｇｕｌａｔｅｓｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｅｘｔｒａｃｅｌｌｕ

ｌａｒｍａｔｒｉｘｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｏｆｍａｍｍａｌｉａｎｃｈｏｎｄｒｏｃｙｔｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００６，２８１（４０）：２９５８３

２９５９６．ＤＯＩ：１０．１０７４／ｊｂｃ．Ｍ６０５６８７２００．

２０１ 华 侨 大 学 学 报 （自 然 科 学 版）　　　　　　　　　　　　　　２０２３年
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［２５］　ＳＡＴＯＳ，ＩＳＨＩＫＡＷＡＨ．Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅ犱狀犪犓犑ｏｐｅｒｏｎｏｆ犅狌犮犺狀犲狉犪，ａｎｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒｓｙｍｂｉｏｔｉｃ

ｂａｃｔｅｒｉａｏｆａｐｈｉｄ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，１９９７，１２２（１）：４１４８．ＤＯＩ：１０．１０９３／ｏｘｆｏｒｄｊｏｕｒｎａｌｓ．ｊｂｃｈｅｍ．

ａ０２１７３８．

［２６］　ＳＡＢＲＩＡ，ＶＡＮＤＥＲＭＯＴＥＮＳ，ＬＥＲＯＹＰＤ，犲狋犪犾．Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎｏｆａｐｈｉｄｈｏｎｅｙｄｅｗｒｅｖｅａｌｓａｎｕｎｅｘ

ｐｅｃｔｅｄｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆｐｒｏｔｅｉｎｓ［Ｊ］．ＰｌｏｓＯｎｅ，２０１３，８（９）：ｅ７４６５６．ＤＯＩ：１０．１３７１／ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００７４６５６．

［２７］　ＨＵＥＮＪ，ＬＩＮＣＬ，ＧＯＬＺＡＲＲＯＳＨＡＮＢ，犲狋犪犾．ＳｔｒｕｃｔｕｒａｌｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏａｕｎｉｑｕｅｄｉｍｅｒｉｃＤＥＡＤｂｏｘｈｅｌｉｃａｓｅＣｓｈＡ

ｔｈａｔｐｒｏｍｏｔｅｓＲＮＡｄｅｃａｙ［Ｊ］．Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，２０１７，２５（３）：４６９４８１．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｓｔｒ．２０１７．０１．０１２．

［２８］　ＫＩＮＯＳＨＩＴＡＹ，ＪＡＲＥＬＬＡＤ，ＦＬＡＭＡＮＪＭ，犲狋犪犾．Ｐｅｓｃａｄｉｌｌｏ，ａｎｏｖｅｌｃｅｌｌｃｙｃｌｅｒｅｇｕｌａｔｏｒｙｐｒｏｔｅｉｎａｂｎｏｒｍａｌｌｙ

ｅｘｐｒｅｓｓｅｄｉｎｍａｌｉｇｎａｎｔｃｅｌｌｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００１，２７６（９）：６６５６６６６５．ＤＯＩ：１０．１０７４／ｊｂｃ．

Ｍ００８５３６２００．

［２９］　ＫＥＬＬＮＥＲＭ，ＲＯＨＲＭＯＳＥＲＭ，ＦＯＲＮ?Ｉ，犲狋犪犾．ＤＥＡＤｂｏｘｈｅｌｉｃａｓｅＤＤＸ２７ｒｅｇｕｌａｔｅｓ３′ｅｎｄｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｒｉｂｏｓｏ

ｍａｌ４７ＳＲＮＡａｎｄｓｔａｂｌｙａｓｓｏｃｉａｔｅｓｗｉｔｈｔｈｅＰｅＢｏＷｃｏｍｐｌｅｘ［Ｊ］．ＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＣｅｌｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１５，３３４（１）：１４６

１５９．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｙｅｘｃｒ．２０１５．０３．０１７．

［３０］　ＳＥＲＢＡＤＤ，ＭＥＮＧＸ，ＳＣＨＮＡＢＬＥＪ，犲狋犪犾．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｒｅｖｅａｌｓｇｅｎｅｔｉｃｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆ

ｓｕｇａｒｃａｎｅａｐｈｉｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｇｒａｉｎｓｏｒｇｈｕｍ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２１，２２（１３）：７１２９．

ＤＯＩ：１０．３３９０／ｉｊｍｓ２２１３７１２９．

［３１］　ＨＡＦＲ?ＮＡ，ＭＡＣＩＡＪＬ，ＬＯＶＥＡＪ，犲狋犪犾．ＳｅｌｅｃｔｉｖｅａｕｔｏｐｈａｇｙｌｉｍｉｔｓｃａｕｌｉｆｌｏｗｅｒｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓｉｎｆｅｃｔｉｏｎｂｙＮＢＲ１

ｍｅｄｉａｔｅｄｔａｒｇｅｔｉｎｇｏｆｖｉｒａｌｃａｐｓｉｄｐｒｏｔｅｉｎａｎｄｐａｒｔｉｃｌｅｓ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１７，

１１４（１０）：２０２６２０３５．ＤＯＩ：１０．１０７３／ｐｎａｓ．１６１０６８７１１４．

［３２］　ＫＨＡＮＤＥＫＡＲＳＳ，ＤＡＩＮＥＳＲＡ，ＬＯＮＳＤＡＬＥＪＴ．Ｂａｃｔｅｒｉａｌβｋｅｔｏａｃｙｌａｃｙｌｃａｒｒｉｅｒｐｒｏｔｅｉｎｓｙｎｔｈａｓｅｓａｓｔａｒｇｅｔｓ

ｆｏｒａｎｔｉｂａｃｔｅｒｉａｌａｇｅｎｔｓ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＰｒｏｔｅｉｎａｎｄＰｅｐｔｉｄｅＳｃｉｅｎｃｅ，２００３，４（１）：２１２９．ＤＯＩ：１０．２１７４／１３８９２０３０３３

３８０３７７．

［３３］　ＳＣＨＵＬＴＺＤＪ，ＣＡＨＯＯＮＥＢ，ＳＨＡＮＫＬＩＮＪ，犲狋犪犾．Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｄｅｌｔａ９１４：０ａｃｙｌｃａｒｒｉｅｒｐｒｏｔｅｉｎｆａｔｔｙａｃｉｄ

ｄｅｓａｔｕｒａｓｅｇｅｎｅｉｓｎｅｃｅｓｓａｒｙｆｏｒｔｈｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆｏｍｅｇａ５ａｎａｃａｒｄｉｃａｃｉｄｓｆｏｕｎｄｉｎｐｅｓｔｒｅｓｉｓｔａｎｔｇｅｒａｎｉｕｍ（Ｐｅｌａｒ

ｇｏｎｉｕｍｘｈｏｒｔｏｒｕｍ）［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，１９９６，９３（１６）：８７７１８７７５．ＤＯＩ：１０．１０７３／

ｐｎａｓ．９３．１６．８７７１．

［３４］　ＰＡＲＤＯＬＯＰＥＺＬ，ＳＯＢＥＲＯＮ Ｍ，ＢＲＡＶＯＡ．犅犪犮犻犾犾狌狊狋犺狌狉犻狀犵犻犲狀狊犻狊ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌｔｈｒｅｅｄｏｍａｉｎＣｒｙｔｏｘｉｎｓ：Ｍｏｄｅ

ｏｆａｃｔｉｏｎ，ｉｎｓｅｃｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｎｄｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓｆｏｒｃｒｏｐｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＦＥＭＳＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙＲｅｖｉｅｗｓ，２０１３，３７（１）：３

２２．ＤＯＩ：１０．１１１１／ｊ．１５７４６９７６．２０１２．００３４１．ｘ．
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