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草地贪夜蛾解毒代谢酶对阿魏酸的解毒功能研究 

史智英 1，贺华良 1，王建田 3，陈杰 4，林宇峰 5，李有志 1,2* 

(1.湖南农业大学植物保护学院，湖南 长沙 410128；2.国家植物药用功能成分利用工程技术研究中心，湖南 长沙 

410128；3.湖南省隆回县农业农村局，湖南 隆回 422299；4.常德市鼎城区农业农村局，湖南 常德 415009；

5.湖南省农业农村厅植保植检站，湖南 长沙 410005) 

摘 要：用 1、5、10 mg/g阿魏酸添饲草地贪夜蛾初孵幼虫，观察记录幼虫生活历期，测量幼虫体长、虫体质量，

统计化蛹率和羽化率。采用转录组测序结合 RNA 干扰探究草地贪夜蛾解毒代谢酶对阿魏酸的解毒功能。结果表

明：与添饲丙酮和清水对照相比，10 mg/g 阿魏酸处理的幼虫发育历期延长了 1.6 倍；蛹质量仅为对照的 34%；

化蛹率和羽化率分别降低了 80.4%和 77.7%；阿魏酸处理激活草地贪夜蛾多个解毒代谢酶基因表达，沉默解毒酶

基因细胞色素氧化还原酶基因 SfCYP6B6、甘肽尿苷二磷酸葡萄糖醛酸转移酶基因(SfUGT2B15)可显著增强阿魏酸

对草地贪夜蛾的致死效果；与添饲丙酮对照相比，阿魏酸对沉默 SfCYP6B6和 SfUGT2B15的草地贪夜蛾幼虫的 72 h

致死率分别提高了 36.7%和 52.6%。 
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Abstract: In this study, 1, 5, and 10 mg/g ferulic acid were added to the diet of the Spodoptera frugiperda (S. frugiperda) to 

observe their effects on the larval duration, larval body length, body mass, pupation rate, and emergence rate. Transcriptome 

sequencing combined with RNA interference was used to investigate the detoxification function of detoxification metabolic 

enzymes in the S. frugiperda against ferulic acid. The results showed that, compared with the acetone-fed control, the 

developmental period of larvae treated with 10 mg/g ferulic acid was extended by 1.6 times; the pupal mass was only 34% of 

the control; and the pupation and eclosion rates were reduced by 80.4% and 77.7%, respectively. Ferulic acid treatment 

activated the expression of multiple detoxification metabolic enzyme genes in the S. frugiperda, and silencing of detoxification 

enzymes SfCYP6B6 and SfUGT2B15 could significantly enhance the lethal effect of ferulic acid on the S. frugiperda. Compared 

with the acetone-fed control, the 72 h lethality rate of ferulic acid on larvae with silenced SfCYP6B6 and SfUGT2B15 increased 
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by 36.7% and 52.6%, respectively. 
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草地贪夜蛾 (Spodoptera frugiperda)是鳞翅目

(Lepidoptera)夜蛾科(Noctuidae)夜蛾属(Spodoptera)影

响全球农业生产的迁移性害虫[1]，其生命周期短，迁

徙、繁殖能力强[2]，为害 300 多种寄主植物[3]。自 2019

年 1 月从缅甸传入云南以来，已扩散至长江中下游、

西北和华北地区。由于其快速传播和对农作物的破坏

作用，草地贪夜蛾已对国家粮食生产安全构成严重威

胁。农药防治是目前防治草地贪夜蛾的主要方法，但

研究表明该害虫已经对有机磷、氨基甲酸酯和拟除虫

菊酯等化学药剂产生中等或高度抗性[4]，因此筛选绿

色环保、安全有效的药剂至关重要。 

植物次生代谢物质可帮助植物抵御昆虫的侵

害[5]，寄主植物的次生代谢物可参与昆虫的解毒代

谢过程，并对昆虫的生长发育产生直接影响[6–7]。

阿魏酸是一种广泛存在于禾本科、蔷薇科、核桃科

植物的酚类化合物[8–9]。研究发现，水稻中的阿魏

酸与褐飞虱抗性有关，水稻抗褐飞虱品种中的阿魏

酸含量显著高于敏感品种的[10]。褐飞虱取食含有阿

魏酸的人工饲料可降低其幼虫和蛹的平均质量，延

长发育时期，降低其繁殖力[11–12]。这些结果表明阿

魏酸可能成为化学农药的替代物。 

为了提高对寄主的适应性，昆虫体内存在一类

代谢植物次生代谢物的解毒基因。探明昆虫对次生

代谢物的解毒机制，挖掘体内解毒基因可为通过抑

制昆虫解毒基因提高杀虫剂的杀虫效果提供分子

靶点[13–15]，而 RNA 干扰技术(RNAi)是研究基因功能

和挖掘害虫防控分子靶点的有效手段。王亚洁等[16]

使用 RNAi 沉默茄二十八星瓢虫 HvCDA1 基因，发

现该基因可影响其蜕皮、化蛹以及羽化，导致死亡。

张宏玲等 [17]利用 RNAi 发现沉默 GdHsp60 和

GdHsp70 基因会显著降低沙葱萤叶甲幼虫的抗寒

能力。LUO 等[18]干扰 AsFAR 基因，发现其显著影

响黑盲蝽雌成虫的生殖。三叶草斑潜蝇 LtCHS2 基

因被干扰后，在蛹中表达显著降低，其羽化率显著

低于对照[19]。通过 RNAi 沉默 ApABCG17 基因导

致豌豆蚜对单宁酸敏感性增加[20]。 

研究表明，细胞色素氧化还原酶基因(CYPs)、

谷胱甘肽转移酶基因(GST)和尿苷二磷酸葡萄糖醛

酸转移酶基因(UGTs)是昆虫代谢植物次生代谢物

的重要解毒酶基因。例如，饲喂含有阿魏酸的人工

饲料后，褐飞虱的 GSTs 相对表达量明显上升[11]。

敲除CYP6AE基因簇导致棉铃虫对植物次生代谢物

质和杀虫剂的敏感性增加 [21]。在棉蚜体内，

CYP6DA2 的过量表达提高了棉蚜对棉酚和螺虫乙

酯 的 耐 受 性 [22] 。 蚜 虫 的 MpCYP380C6 和

MpCYP380C9 基因协助其适应吲哚硫苷介导的植

物防御[23]。 

为了明确阿魏酸对草地贪夜蛾的杀虫效果，并

探究该虫的解毒代谢酶对阿魏酸的解毒功能，笔者

用阿魏酸添饲草地贪夜蛾初孵幼虫，分析阿魏酸对

草地贪夜蛾幼虫生活历期、幼虫体长、虫体质量、

化蛹率和羽化率的影响。对经阿魏酸处理后的草地

贪夜蛾幼虫进行转录组测序，从转录组数据库中筛

选响应阿魏酸胁迫的解毒代谢酶基因，使用 RNAi

探究受到阿魏酸显著激活表达的草地贪夜蛾解毒

代谢酶基因对阿魏酸的解毒功能，以期为开发防治

草地贪夜蛾的安全高效绿色杀虫剂提供依据。 

1 材料与方法 

1.1 材料 

草地贪夜蛾种群为用人工饲料长期继代饲养的

室内种群，置于温度(26±1) ℃、相对湿度(70±10)%、

每日 16 h光照、8 h黑暗的培养箱中培养。 

阿魏酸(纯度 99%)购自上海麦克莱恩生化技术

公司。 

1.2 方法 

1.2.1 草地贪夜蛾幼虫生长发育指标的观测 

采用丙酮溶解阿魏酸，再用超纯水稀释成质量

分数分别为 1、5、10 mg/g 的溶液，加入人工饲料

中，饲喂草地贪夜蛾初孵幼虫各 30 头，置于培养

箱中培养，每天观察记录幼虫的死亡情况[24]。挑选

存活的 3、4、5、6 龄幼虫各 10 头，测量它们的虫

体质量、体长和蛹质量，计算化蛹率及羽化率。重

复 4 次，设置添加丙酮和清水的人工饲料添饲的草

地贪夜蛾幼虫为对照。 
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1.2.2 草地贪夜蛾转录组测序及解毒酶基因相对

表达量的检测 

选饲喂添加 5 mg/g 阿魏酸的人工饲料 24 h 后

存活的 3 龄幼虫，以饲喂未添加阿魏酸的人工饲料

的幼虫为对照，交武汉华大基因公司进行草地贪夜

蛾幼虫转录组测序，并构建转录组数据库。 

从构建的转录组数据库中筛选与对照相比处

理组中上调表达超过 1倍的解毒酶基因作为候选基

因，设计引物(表 1)，采用 RT–qPCR 验证基因在转

录组中的差异表达情况。 

表 1 RT–qPCR 引物序列 

Table 1 Sequences of the primers used for RT-qPCR 

引物 引物序列(5′–3′) 

SfCYP4V2–F GTCTGTACCCGCCAGTACCC 

SfCYP4V2–R CTCCCCAGTAGCGAGGGTTG 

SfCYP6B6–F CGACTCGCCCGTCCTCTATG 

SfCYP6B6–R CGGGCCGTGTAGGAACAGAA 

SfCYP6B5–F GCGCTATTCGAGATCCTCGGT 

SfCYP6B5–R CAAACAACGCCGGTGTGGAC 

SfCYP4C21–F CCTGATGATGCCCTGACGGT 

SfCYP4C21–R TGAGCAATCCGTTGCCAAGC 

SfCYP6A13–F GTTCGACCCGGAGCGATTTG 

sfCYP6A13–R CCCTATGCATGCCCTGTTGC 

SfCYP4D2–F CTGACGGAGAAGCTGCGAGA 

SfCYP4D2–R AGACTCGCGTTCGTGTCCTT 

SfGST1–F CCCTCCATCAAATGCGGTGC 

SfGST1–R GCTTCAGATGTTCCGGCGAC 

SfGST2–F CGAACCCATTCGCCTCTTGC 

SfGST2–R TCTGAGCGTACGTCTTGCCG 

SfUGT2B15–F AGCTACCGTCGCAACATGGA 

SfUGT2B15–R CGTGTCGCAGCACGTATTCC 

SfUGT2B7–F GTGTGTGAGACCCGCTCTTT 

SfUGT2B7–R TGGCGCACCAACAGCTTCTA 

β–actin–F CGGTATCGTGCTGGACTCCGGTG 

β–actin–R GAGTAACCCCTCTCGGTGAGGATC 
 

1.2.3 RNAi验证差异表达基因的功能 

设计特异性引物序列 SfCYP6B6–Not I–F，

ctcccggccgccatggcggccgcGACAAAAGTGCTCAAG

ACTTTGTGA，SfCYP6B6–Xba I–R，ggataacaattcccct 

ctagaCAAGGCTTGTGCTGACAATAACC；SfUGT2 

B15–Not I–F，ctcccggccgccatggcggccgcAGGCTATCA 

TATTGAAGAAAAAGTGACG，SfUGT2B15–Xba I–R，

ggataacaattcccctctagaGTGCGTACCTTGGATTAGTA

GTAACTTC，构建表达载体，诱导表达 CYP6B6 和

UGT2B15 的双链 RNA(dsCYP6B6 和 dsUGT2 B15)，

以表达绿色荧光蛋白基因的双链 RNA(dsEGFP)作

为对照。将含有 dsCYP6B6、dsUGT2B15 和 dsEGFP

的菌液分别与人工饲料混合，连续饲喂草地贪夜蛾

初孵幼虫。每个处理 6 次重复，每个重复 10 头幼

虫，每天更换新鲜的饲料。于 24、48、72 h 后取样，

提取总 RNA，RT–qPCR 分析检测基因不同时间的

干扰效率。 

用含有 dsRNA 的饲料饲喂草地贪夜蛾初孵幼

虫 72 h 后，挑出幼虫，置于含有 5 mg/g 的阿魏酸

的人工饲料单盒中，于 24、48、72、96 h 统计幼虫

死亡数以及龄期。每个处理与对照设置 6 个重复，

每个重复 30 头幼虫，每天更换新鲜的饲料，以不

添加任何植物次生代谢物质的人工饲料作为对照。 

1.3 数据分析 

运用 SPSS 24.0 软件对试验数据进行差异显著

性分析。采用单因素方差分析方法分析对照组和处

理组间草地贪夜蛾幼虫发育历期、虫体质量、体长、

蛹重、化蛹率、羽化率的差异显著性。采用 2–
△△Ct

法计算基因的相对表达水平[25]。采用独立样本 t 检

验对基因相对表达量数据以及基因沉默后幼虫死亡

率数据进行差异显著性分析。 

2 结果与分析 

2.1 添饲阿魏酸对草地贪夜蛾幼虫生长发育的影响 

添饲阿魏酸的草地贪夜蛾幼虫的生活历期记录

列于表 2。结果表明，添饲 1 mg/g 阿魏酸显著延长

了 1 龄和 3 龄幼虫的生活历期，但对其他龄期幼虫

生活历期无显著影响。添饲 5 mg/g 和 10 mg/g 阿魏

酸均显著延长了草地贪夜蛾幼虫的发育进程，10 mg/g

阿魏酸处理的幼虫发育期是丙酮对照组的 1.6 倍。

与对照组相比，添饲 1 mg/g 阿魏酸显著缩短了 3 龄

和 5 龄幼虫的体长，但对其他龄期幼虫体长无显著

影响。添饲 5 mg/g 和 10 mg/g 阿魏酸显著缩短了所

有龄期幼虫的体长。除添饲 1 mg/g 阿魏酸仅对 5 龄

和 6 龄幼虫的体质量无显著影响外，添饲不同浓度

阿魏酸均显著降低草地贪夜蛾幼虫和蛹的体质量。

10 mg/g 阿魏酸处理的蛹质量只有空白对照的

34%(表 3)。此外，10 mg/g 阿魏酸处理后的草地贪

夜蛾的化蛹率和羽化率分别降低了80.4%和77.7%，

这些结果说明阿魏酸对草地贪夜蛾的生长发育具

有明显的抑制作用，这种抑制作用随着添饲浓度的

增加而增强。 
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表 2 添饲阿魏酸的草地贪夜蛾幼虫的生活历期 

Table 2 The larval duration of S. frugiperda treated with different concentrations of ferulic acid 

阿魏酸质量

分数/(mg·g–1) 

生活历期/d 

1 龄 2 龄 3 龄 4 龄 5 龄 6 龄 

1 (2.91±0.39)b (2.77±0.66)a (3.17±0.68)b (3.25±0.43)a (2.75±0.82)a (5.15±0.53)a 

5 (3.03±0.49)bc (3.06±0.54)b (3.25±0.66)b (3.71±0.61)b (3.88±0.76)b (6.18±0.88)b 

10 (3.42±0.65)c (3.88±0.99)c (4.32±0.33)c (4.57±0.88)c (4.14±0.35)c (7.14±0.64)c 

丙酮对照 (2.74±0.19)a (2.76±0.63)a (2.78±0.58)a (3.21±0.49)a (2.66±0.56)a (5.00±0.60)a 

空白对照 (2.68±0.48)a (2.55±0.53)a (2.51±0.82)a (2.85±0.66)a (2.51±0.66)a (5.01±0.53)a 

同列不同字母表示处理间的差异有统计学意义(P<0.05)。 
 

表 3 添饲阿魏酸的草地贪夜蛾幼虫体长、虫体质量、化蛹率和羽化率 

Table 3 The larval length, weight, pupation rate and emergence rate of S. frugiperda treated with ferulic acid 

阿魏酸质量

分数/(mg·g–1) 

体长/cm 

3 龄 4 龄 5 龄 6 龄 

1 (0.745±0.055)a (1.571±0.174)b (2.240±0.180)a (2.747±0.179)b 

5 (0.685±0.044)b (1.454±0.118)c (2.020±0.113)b (2.626±0.369)c 

10 (0.586±0.067)c (1.275±0.286)d (1.470±0.296)c (2.496±0.016)d 

丙酮对照 (0.762±0.067)a (1.664±0.092)a (2.280±0.139)a (2.938±0.136)a 

空白对照 (0.775±0.102)a (1.661±0.088)a (2.260±0.129)a (2.882±0.165)a 
 

阿魏酸质量

分数/(mg·g–1) 

体质量/g 
化蛹率/% 羽化率/% 

3 龄 4 龄 5 龄 6 龄 蛹 

1 (0.010±0.002)b (0.053±0.016)b (0.158±0.016)a (0.344±0.080)a (0.167±0.017)a (84.6±0.016)b (88.2±0.016)b 

5 (0.010±0.002)c (0.046±0.025)c (0.141±0.019)b (0.298±0.099)b (0.106±0.028)b (53.3±0.020)c (44.1±0.019)c 

10 (0.007±0.007)d (0.039±0.027)d (0.053±0.026)c (0.226±0.065)c (0.056±0.014)c (18.2±0.018)d (21.0±0.026)d 

丙酮对照 (0.013±0.049)a (0.069±0.006)a (0.159±0.021)a (0.359±0.041)a (0.171±0.022)a (93.3±0.016)a (94.1±0.021)a 

空白对照 (0.011±0.003)a (0.043±0.006)a (0.157±0.016)a (0.369±0.051)a (0.164±0.051)a (95.5±0.004)a (97.7±0.014)a 

同列不同字母表示处理间的差异有统计学意义(P<0.05)。 
 

2.2 添饲阿魏酸对草地贪夜蛾解毒代谢酶基因表

达的影响 

对阿魏酸处理后的草地贪夜蛾进行转录组测

序，构建转录组数据库。分析丙酮对照组和阿魏酸

处理组中基因的差异表达情况，发现丙酮对照组和

阿魏酸处理组草地贪夜蛾中差异表达基因共 562个，

其中上调表达基因 277 个，下调表达基因 285 个。

鉴定到转录组数据库中显著上调表达的解毒代谢

酶基因共 10 个，分别为 SfCYP4V2、SfCYP6B6、

SfCYP6B5、 SfCYP4C21、 SfCYP6A13、 SfGST2、

SfUGT2B15、SfUGT2B7、SfCYP4D2、SfGST1。采

用 TR–qPCR 对显著上调表达基因在转录组中的表

达模式进行验证，结果基因的表达与转录组中的表

达模式基本一致(图 1)。 
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        解毒代谢酶基因 

     “*” “**” “***”表示处理间的差异有统计学意义(P<0.05，P<0.01，P<0.001)。 

图 1 RT–qPCR 验证转录组中差异表达上调的草地贪夜蛾解毒代谢酶基因的相对表达量 

Fig.1 RT-qPCR validate the upregulation expression patterns of detoxification metabolic enzyme genes in the transcriptome  
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2.3 沉默解毒酶基因后饲喂阿魏酸对草地贪夜蛾

死亡率的影响 

选择被阿魏酸显著诱导表达的细胞色素氧化

还原酶基因 (SfCYP6B)和葡萄糖基转移酶基因 

(SfUGT2B15)验证其在草地贪夜蛾代谢阿魏酸的功

能。结果显示，草地贪夜蛾幼虫取食含有

dsSfCYP6B6 和 dsSfUGT2B15 的人工饲料 24、48、

72 h 后，均可检测到目的基因的相对表达量显著降

低(图 2)，表明饲喂 dsRNA 对草地贪夜蛾幼虫具有

良好的沉默效率。 
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     “**” “***”表示处理间差异有统计学意义(P<0.01、P<0.001)。 

图 2 沉默 SfCYP6B6 或 SfUGT2B15 目的基因的相对表达量 

Fig.2 Knocking down SfCYP6B6 or SfUGT2B15 on the relative expression of target genes 
 

用含有 dsEGFP、dsSfCYP6B6 和 dssfUGT2B15

的人工饲料饲喂草地贪夜蛾幼虫 72 h，随后将其转

移到添加了 5 mg/g 阿魏酸的人工饲料中继续饲养，

分别在转移后取食 24、48、72 h 统计幼虫死亡率。

结果沉默 dsSfCYP6B6或 dsUGT2B15均可显著增强

阿魏酸对草地贪夜蛾幼虫的致死效果。与 dsEGFP

处理相比，取食 dsSfCYP6B6 和 dsUGT2B15 后阿魏

酸对幼虫的 72 h 致死率分别提高了 36.7%和 52.6% 

(表 4)。 

表 4 沉默 SfCYP6B6 或 SfUGT2B15 的草地贪夜蛾

幼虫取食阿魏酸后的死亡率 

Table 4 Mortality of Spodoptera frugiperda larvae feeding on ferulic 

acid after knocking down SfCYP6B6 or SfUGT2B15 

处理 
死亡率/% 

24 h 48 h 72 h 

dsEGFP 4.0±1.2 15.5±1.1 21.7±0.8 

dsCYP6B6 (15.6±3.3)** (21.8±1.4)*** (34.3±2.1)*** 

dsUGT2B15 (22.0±1.4)** (33.7±2.0)** (45.8±2.1)*** 

同列“**”“***”表示处理间的差异有统计学意义(P<0.01, P< 

0.001)。 
 

3 结论与讨论 

植物次生代谢物质能够影响昆虫对寄主植物

的食物选择性和寄主适应性。在协同互作过程中，

昆虫为了抵御和适应植物次生代谢物质带来的危

害，进化出了多种解毒策略，从而使昆虫对不同寄

主植物产生不同的适应能力。本研究结果表明，阿

魏酸对草地贪夜蛾的生长发育具有明显的抑制作

用，草地贪夜蛾的解毒代谢酶细胞色素氧化还原酶

基因(SfCYP6B)和葡萄糖基转移酶基因(SfUGT2B15)

在草地贪夜蛾对阿魏酸的解毒代谢过程中发挥重

要作用。 

细胞色素氧化还原酶和尿苷二磷酸葡萄糖醛

酸转移酶是昆虫重要的解毒酶，在昆虫代谢外源有

害化合物中具有重要的功能。CYP6B 家族在植物次

生代谢物的解毒代谢中具有重要功能。例如，东方

虎凤蝶(Papilio glaucus)的 CYP6B1 和 CYP6B4 可被

其寄主植物中的次生代谢物呋喃香豆素诱导表达，

并参与代谢呋喃香豆素 [26]；棉铃虫(Helicoverpa 

amigera)的 CYP6B6 可被植物次生代谢物质 2–十三

烷酮诱导表达，其表达量在脂肪体中随取食时间的

延长而增加，推测其可能参与 2–十三烷酮的解毒代

谢[27]。尿苷二磷酸葡萄糖醛酸转移酶主要与昆虫对

杀虫剂的解毒代谢有关。例如，用苯甲酸伊玛菌素、

硫丹和溴氰菊酯处理后，斜纹夜蛾(Spodoptera litura)

幼虫肠中 UGT 酶的活性显著增强[28]；同样，在棉

蚜(A. gossypii)、烟粉虱(Bemisia tabaci)和柑橘木虱

(Diaphorina citri)等害虫的新烟碱类抗性品系中，新

烟碱类杀虫剂可显著上调 UGTs 的表达[29–31]；干扰

桔小实蝇 (Bactrocera dorsalis) 的 UGT301D2、

UGT35F2、UGT36K2 等基因可以显著提高高效氯

** 
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** 
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** 
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氟氰菊酯、吡虫啉、阿维菌素和毒死蜱对该虫的致

死效果[32]。本研究中，草地贪夜蛾 SfCYP6B6 和

SfUGT2B15 可以被阿魏酸显著诱导表达，且沉默这

2 个基因后阿魏酸对草地贪夜蛾的致死效果显著提

高，表明 SfCYP6B6 和 SfUGT2B15 可以响应阿魏酸

参与草地贪夜蛾对该物质的解毒代谢，其解毒代谢

的机制需进一步研究。 

沉默草地贪夜蛾的 2个解毒代谢酶基因后可显

著提高阿魏酸对该虫的致死效果。提示在将阿魏酸

开发为新型绿色杀虫剂时可以考虑将其与体外大

量表达的关键解毒代谢酶基因的 dsRNA混合使用，

以提高植物次生代谢物质的杀虫效果。 
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