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昆虫RNAi通路及其核心元件的研究综述*
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摘  要  RNAi作为分子生物学的一种重要技术，在昆虫基因功能和功能基因组研究中得到广泛应用，同时，有关昆虫RNAi的机制也受到了大家的关注。近年来的研究结果表明，昆虫RNAi的通路与其他动物相同，根据引起基因沉默的RNA分子的类型，可以分为siRNA、miRNA和piRNA 3种不同的通路。昆虫RNAi通路中的核心元件包括了：（1）行使切割作用的RNase Ⅲ家族成员Drosha和Dicer；（2）用来降解目的mRNA的Argonaute蛋白；（3）dsRNA结合蛋白Pasha、R2D2和Loquacious。了解昆虫RNAi的通路及其核心元件，有助于我们更好地理解昆虫RNAi的分子机制和改进实现RNAi的方法，对促进昆虫RNAi技术的研究及其在害虫防控中的应用具有指导意义。
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Review of RNAi pathways and their core components in insects
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Abstract  As one of the key technologies in molecular biology, RNA interference (RNAi) has been widely applied to the study of functional genes and genomes in insects. In addition, the underlying mechanism of RNAi in insects has been the subject of extensive research interest. Recent results indicate that RNAi pathways in insects are similar to those in other animals, including the siRNA, miRNA and piRNA pathways with different RNA molecules that trigger gene silence. The core components of insect RNAi pathways are (1) Drosha and Dicer of the RNase Ⅲ family that have the function of cutting dsRNA, (2) Argonaute protein degrading mRNA, and (3) the dsRNA binding proteins Pasha, R2D2 and Loquacious. This article presents an overview of research on RNAi pathways and their core components in insects in order to further understanding of the molecular mechanisms underlying these pathways and promote theoretical studies of insect RNAi and the practical application of this novel technology in pest management.
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RNA干扰（RNA interference，RNAi）是由RNA分子抑制基因表达的生物学过程，尤其是造成特异性mRNA分子的降解。它是生物的一种古老、并且进化上高度保守的内源基因表达调节机制（Hannon，2002）。Fire等（1998）在秀丽隐杆线虫Caenorhabditis elegans 解释了siRNA通路是由双链RNA（double-strand RNA，dsRNA）引起的同源序列mRNA降解而最终导致特异性基因转录后沉默的效应。随后，在真菌、植物、昆虫及哺乳动物等大多数真核生物中，均有发现这一现象（Perrimon et al.，2010）。在siRNA（small interfering RNA）通路被发现之后，科学家又先后发现了miRNA （microRNA）通路（Lee et al.，2002）与piRNA（piwi-interacting RNA）通路（Yin and Lin，2007）。
昆虫作为动物界中分布最广，数量最大，种类最多的一个纲，RNAi现象在昆虫中普遍存在，已知在鞘翅目、鳞翅目、膜翅目、双翅目、半翅目、直翅目等昆虫都成功实现了RNAi。目前，昆虫RNAi机制的研究多集中于果蝇Drosophila melanogaster、赤拟谷盗Tribolium castaneum以及家蚕Bombyx mori等，主要包括了昆虫中存在的RNAi通路及其组成，这些研究逐渐加深我们对昆虫RNAi机制的认知。本文主要介绍了昆虫中RNAi通路及其核心元件的研究进展，希望有利于昆虫RNAi机制的进一步研究。
1  昆虫中的RNAi通路
昆虫中的RNAi通路依据小分子RNA类型及其所结合的蛋白不同，可分为：小干扰RNA（Small interfering RNA，siRNA）、微小RNA（microRNA，miRNA）以及piRNA（Piwi-interacting RNA）。目前昆虫中的RNAi通路的研究主要集中在模式生物果蝇上。
1.1  siRNA通路
昆虫中的siRNA与其他生物的siRNA相同，能够通过内源性核苷酸裂解，介导靶标mRNA的下调（图1）。siRNA来源于由RNA病毒复制、细胞基因的融合转录、可动遗传因子、自退转或实验转染过程产生的dsRNA分子（Jinek and Doudna，2009）。以果蝇为例，在dsRNA进入细胞后，由核酸内切酶——Dicer-2（Dcr-2）切割为21~25 bp的小分子，并促进siRNA与RNA诱导沉默复合体（RNA-induced silencing complex，RISC）结合。这一过程中，由R2D2作为Dcr-2的辅助因子，与dsRNA/siRNA结合，对于dsRNA的切割和促进RISC的装配是必不可少的，并且作为热力学的传感器，能够判断siRNA较为稳定的一端，使之与Dcr-2结合并传递至RISC（Liu et al.，2003，2006；Tomari et al.，2004）。siRNA双链体（siRNA duplex）中，一

[image: image1.png]s

dsRNA Environment
T

l

dsRNA 1
T

=
siRNA

duplex

5 Gt \

U Guide strand
Passenger strand

\ )i Y
Cytoplasm
¥i4FmRNA  ORF

Target mRNA

s\ e
\(Ago2 ) /
RISC

mRNA ] &
mRNA cleavage

UL




图1  siRNA通路的机制
（Tijsterman and Plasterk, 2004）
Fig. 1  Mechanistic overview of siRNA pathways (Tijsterman and Plasterk, 2004)
条作为引导链（Guide strand），与RISC中的Argonaute-2（Ago-2）结合；另一条链被称为过客链（Passenger strand），Ago-2蛋白将其切割后，脱离复合体。之后，Ago-2蛋白通过siRNA引导链连接序列完全互补的靶标mRNA，并且促成靶标基因的沉默。RNA被降解后，RISC又可在之后的沉默作用中继续发挥作用（Sijen et al.，2001）。但与线虫和植物相比，昆虫中并没有发现RdRP（RNA- dependent RNA polymerase）——扩大RNAi效应的组件（Sijen et al.，2001）。
siRNA通路不仅在昆虫中普遍存在，且高度保守，但与秀丽隐杆线虫中的RNAi有明显差异。Tomoyasu等（2008）以赤拟谷盗Tribolium castaneum为研究对象，发现赤拟谷盗有两个Ago-2基因，比果蝇多1条，推测赤拟谷盗中的RNAi效应可能比果蝇中的强；同时，赤拟谷盗中并未发现RdRP，但赤拟谷盗和果蝇中的RNAi通路没有明显的差异。在此之后，褐飞虱Nilaparvata lugens、黑森瘿蚊Mayetiola destructor、大豆蚜虫Aphis glycines、烟粉虱Bemisia tabaci和白蜡窄吉丁Agrilus planipennis中发现了完整且保守的siRNA通路，并推测RNAi通路与病毒防御机制有关（Bansal and Michel，2013；Shreve et al.，2013；Upadhyay
et al.，2013；Xu et al.，2013；Zhao et al.，2015）。
1.2  miRNA通路
内源mRNA具有19~25 bp的反向重复序列，其互补折叠形成含发夹结构dsRNA，从而进一步加工形成miRNA，并通过碱基配对到mRNA，导致mRNA裂解或抑制蛋白翻译（图2）。在昆虫中，miRNA沉默靶标mRNA不仅仅是通过切割的方式，还可以通过抑制转录达到目的。内源miRNA来源于细胞核内由基因组编码，转录形成含有茎环结构的初级miRNA（primary miRNA，pri-miRNA）。

pri-miRNA在Drosha的切割作用下，形成带有发卡结构的60~70 bp前体miRNA（precursor miRNA，pre-miRNA）（Lee et al.，2003），这一过程中Pasha蛋白作为辅助蛋白与Drosha形成复合体（Yeom et al.，2006）。之后，pre-miRNA由转运蛋白Exportin 5（Exp-5）运输进入细胞质
[image: image2.png]it

MIR genes Nucleus
@olymera@\

Pre-miRNA

AR ,
miRNA:miRNA*

/ (Dort Lo
duplex

miRNA* /

SEAH A A5 A
Perfect complementarity Imperfect complementarity
FFR mRNA ORF ORF

Target mRNA | AN—
5'UTR 3'UTR
RISC RISC
mRNAL)H] H3h B

mRNA cleavage Translational repression




图2  miRNA通路的机制（Chekulaeva and Filipowicz，2009）
Fig. 2  Mechanistic overview of miRNA pathways (Chekulaeva and Filipowicz, 2009)

（Kim，2004），由Dicer-1（Dcr-1）切割形成miRNA:miRNA*复合体（miRNA表示引导链，miRNA*表示过客链），并促进其与RISC复合体结合（Forstemann et al.，2007）。miRNA与miRNA*与Argonaute-1（Ago-1）蛋白结合，miRNA*被分离，由miRNA继续保留在RISC复合体中。而miRNA通路有两种作用方式中，使靶基因沉默：（1）与靶基因完全互补的miRNA能够促使Ago-1蛋白对靶标mRNA的切割；（2）若miRNA通过其种子序列（通常是第2~8位的第7个碱基序列）与靶基因mRNA的3'-UTR的序列部分互补，则通过抑制靶标mRNA的翻译来沉默靶基因，主要是通过RNA加工的行为，如脱腺苷化、脱帽、RNA降解（Jinek and Doudna，2009）。

目前为止，在褐飞虱、黑森瘿蚊、沙漠蝗Schistocerca gregaria中针对miRNA通路中的Drosha、Dcr-1和Ago-1进行了分析，说明miRNA具有较高保守性，且在群居型和散居型中表达量不同，推断该通路与蝗虫的形态变化有关（Wynant et al.，2015）。此后，还有报道中说明RNA-Seq分析发现智利鱼虱Caligus rogercresseyi中存在24个推测的基因参与miRNA途径，包括了miRNA的生物合成、转运、成熟及其靶标结合等（Valenzuela- Miranda et al.，2015）。

1.3  piRNA通路
piRNA一般长度为24~31 nt，它们主要在动物的生殖细胞中沉默逆转录转座子和其他转录重复元素（Vagin et al.，2006）。目前，人们对piRNA的作用原理知之甚少。在果蝇中，piRNA的前体是长的单链RNA，所以piRNA的合成不需要Dicer（Brennecke et al.，2007）。piRNA通路中，RNA沉默效应是与Argonaute家族中的Piwi亚家族协同完成的，这一亚家族包括Piwi、Aubergine（Aub）和Ago-3（Saito et al.，2006；Yin and Lin，2007）。piRNA中多数为逆转录转座子和转座子的反义链，它们与Piwi和Aub蛋白结合，引导切割正义的逆转录转座子转录本从而产生正义piRNA（Gunawardane et al.，2007）。这时，正义piRNA与Ago-3蛋白结合，并切割长的来源于不同逆转录转座子分化的反义转录本（Zamore，2007）。
白蜡窄吉丁作为对象的研究中，分析了piRNA通路的核心元件，也是高度保守的（Mittapalli et al.，2012；Zhao et al.，2015）。在科罗拉多马铃薯甲虫Leptinotarsa decemlineata中肠转录组和非洲甘薯象甲Cylas puncticollis中，同时被鉴定出存在着siRNA、miRNA和piRNA的RNAi途径基因，包括了核心基因、相关的细胞内辅助因子、dsRNA吸收、抗病毒RNAi和核酸酶等成分（Kolliopoulou and Swevers，2013；Prentice et al.，2015）。
2  昆虫RNAi通路中的核心元件
RNAi在秀丽隐杆线虫、果蝇等模式生物中的研究已较为深入，昆虫体内的RNAi通路也逐渐完善。昆虫中的RNAi通路中蛋白主要有属于RNase Ⅲ家族成员的Drosha蛋白和Dicer蛋白，RISC复合体的核心元件——Argonaute蛋白，以及含有dsRBD的RNase Ⅲ辅助蛋白——dsRNA结合蛋白。对于RNAi通路中蛋白的生物学特征、蛋白结构及作用方式都基本有了相应的研究成果（表1）。

可能还有一些其他基因参与RNAi途径，如最近发现果蝇中的致癌基因Gas4-1与Dcr-1结

表1  参与RNAi各通路的蛋白总览
Table 1  Overview of proteins related to the 
RNAi pathways

	
	siRNA
	miRNA
	piRNA

	Drosha
	
	√
	

	Dcr-1
	
	√
	

	Dcr-2
	√
	
	

	Ago-1
	
	√
	

	Ago-2
	√
	
	

	Ago-3
	
	
	√

	Piwi
	
	
	√

	Pasha
	
	√
	

	R2D2
	√
	
	

	Loquacious
	
	√
	


合，参与RNAi途径（Gandhi et al.，2015）。因此，从基因组水平系统性研究昆虫不同物种的RNAi通路就很显得尤为重要。
2.1  RNAi通路中的RNase Ⅲ家族成员
2.1.1  Drosha蛋白  Filippov等（2000）在果蝇中，首次报道了Drosha是与RNase H基因相毗邻的基因。早期的研究结果显示，Drosha蛋白是一种核蛋白，当Drosha被反义寡核苷酸下调表达后，会造成rRNA前体的沉积分子（Wu et al.，2000）。之后，Drosha被证实可识别pri-miRNA的发卡结构，并切割形成pre-miRNA（Lee et al.，2003；Zeng et al.，2005）。Drosha质量约为130~160 ku，属于RNase Ⅲ家族成员，在动物中高度保守。昆虫中的Drosha蛋白是由2个对催化至关重要的RNase Ⅲ结构域（R Ⅲ D）和1个双链RNA结合结构域（double-stranded RNA binding domain，dsRBD）组成（图3）。
目前为止，除了果蝇作为模式生物对Drosha进行研究外，其他昆虫中对于Drosha蛋白的功能尚未见报道，但miRNA通路对昆虫的生长发育影响可以预见，仅Dcr-1就能够影响miRNA的生成，从而影响昆虫化蛹及羽化等多项生理活动（Bian et al.，2015），所以Drosha的作用方式和功能就显得尤为重要。

2.1.2  Dicer蛋白  Dicer是RNAi机制中的关键因子，是siRNA/miRNA生成的关键酶，且广泛存在于真核生物中，在线虫、拟南芥、人和小鼠等中都发现了同源基因（Liu and Paroo，2010）。昆虫中的Dicer同样属于RNase Ⅲ家族成员，在进化上高度保守，是一种依赖于ATP的核酸内切酶（Nicholson and Nicholson，2002）。所有dsRNA引发的RNA沉默过程均有一个共同的特征——长片段的dsRNA被RNA酶Dicer切割成21~25 bp（Hamilton and Baulcombe，1999；Bernstein et al.，2001；Ameres et al.，2011）的小RNA分子。这一过程仅仅发生在细胞质中（Yan et al.，2003）。最初，在果蝇中得出结论，Dcr-1与Dcr-2分别效力于miRNA途径和siRNA途径，实现切割的功能，Dicer-1负责pre-miRNA的切割，而Dicer-2则负责siRNA的产生（Lee et al.，2004）。Dicer通过R Ⅲ D和PAZ结构域间的距离（65Å）来辨识siRNA/ miRNA的分子（长度约为21~25 nt）。R Ⅲ D的活性中心可以将dsRNA切割成3(-端突出2 nt的siRNA/miRNA，这是RNase产物的典型特征。在执行切割时，每个R Ⅲ D只提供一个活性中心。两个活性中心相距约25 nt RNA的长度。因此，产生的siRNA/ miRNA长度约为21~25 nt。siRNA的长度可以通过微调2个R Ⅲ D的距离来改变。

目前为止发现昆虫中的Dicer与果蝇相同，具有两个同源基因，分别在siRNA和miRNA中
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图3  昆虫中RNAi通路核心元件的结构域（Tomoyasu et al., 2008; Shreve et al., 2013）
Fig. 3  Domain structure of the core components of RNAi pathways in insects
(Tomoyasu et al., 2008; Shreve et al., 2013) 

发挥作用，这与线虫中的Dicer具有明显差异，线虫中只有1个Dicer基因，在两条通路中同时行使功能（Ketting et al.，2001）。但大部分昆虫中Dcr-2与秀丽隐杆线虫相比，具有相似的结构域，分子质量约为200 ku。它们均含有多个结构域，除了2个R Ⅲ D和1个dsRBD外，还有一个DEAD解螺旋域（DEAD-like helicase domain，DEXDc）、C端解螺旋域（Helicase，HELI）和PAZ结构域（图3），但果蝇的Dcr-1没有DEXDc（Lee et al.，2004），这一点埃及伊蚊、家蚕相同（Shreve et al.，2013；Wynant et al.，2015），说明它们的Dcr-1可能只有HELI一个解螺旋结构域发挥作用，而具体的作用方式尚不明确。而半翅目昆虫褐飞虱、烟粉虱，膜翅目昆虫意蜂Apis mellifera与鞘翅目昆虫赤拟谷盗、中欧山松大小蠹Dendroctonus ponderosae的Dcr-2一样，缺少dsRBD（Upadhyay et al.，2013；Xu et al.，2013；Zhao et al.，2015），有可能它们在dsRNA的结合上与其他昆虫存在差异，由其他的辅助蛋白，起到绑定dsRNA的作用。

目前的研究中发现，在果蝇中，Dcr-1 （Bansal and Michel，2013）及互作蛋白Loquacious（Loqs）是生殖干细胞（Germline stem cells，GSCs）和成体干细胞（Somatic stem cells，SSCs）形成所必须的（Forstemann et al.，2005；Jin and Xie，2007）；德国小蠊Blattella germanica中Dcr-1的缺失影响miRNA的表达，从而能够抑制卵巢的发育（Tanaka and Piulachs，2012）；褐飞虱中Dcr-1对其体内miRNA的合成和卵母细胞的发育是至关重要的（Zhang et al.，2013c），而Dcr-2在生长发育中的具体影响并没有被检测到（Zhang et al.，2013b）。综合上述现象，昆虫中miRNA通路因为Dcr-1的缺失而导致miRNA的总量下降，使昆虫的生长发育受阻，尤其是在昆虫的变态发育中，幼虫到成虫的转化阶段，影响了生殖器官的功能，同时，miRNA在昆虫的幼虫阶段可能并没有起到主要作用。

2.2  Argonaute蛋白家族
Argonaute蛋白家族是RISC的核心元件，也是RNAi所必需的。AGO家族是一个保守的家族，其分子质量约为100 ku。昆虫中的Argonaute蛋白都具有两个保守域：PAZ结构域（与Dicer酶共享）和Piwi结构域（图3）。目前，3种PAZ结构域已经被报道：果蝇Ago-1蛋白中PAZ结构域的核磁共振结构（Yan et al.，2003），果蝇Ago-2蛋白中PAZ结构域的核磁共振结构（Lingel et al.，2003）和晶体结构（Song et al.，2003）。Piwi结构域在Argonaute蛋白的羧基末端，跨越了PAZ结构域的凹槽，且只存在于Argonaute蛋白中。晶体结构显示它属于RNase H家族（Song et al.，2004）。Piwi是RISC复合体中起切割mRNA作用的组分。其切割位点由RNA 3(-端结合位点和5(-端结合位点的距离决定，且多位于siRNA/miRNA 3(-端10~11个碱基处。切割反应需要ATP参与。该酶识别RISC中的小RNA结构，但这种结合不具核苷酸特异性，而是由siRNA/miRNA起靶向定位作用（Joshua- Tor，2006）。
果蝇含有5个特征性的Argonaute蛋白：Piwi、Aubergine、Ago-l、Ago-2和Ago-3，其中Piwi、Aubergine和Ago-3都属于Ago-3亚家族（Williams and Rubin，2002）。家蚕中的Argonaute家族已经被鉴定出来，包括BmAgo-1、BmAgo-2、BmAgo-3和BmPiwi，且在数量和序列上都与其他昆虫是保守的（Wang et al.，2013）。前两者属于Argonaute亚家族，分别在siRNA/ miRNA通路中发挥作用（Kawaoka et al.，2008；Zhu et al.，2013），后两者属于Piwi亚家族，在家蚕的生殖器官中表达量较高（Kawaoka et al.，2008）。Argonaute亚家族在蛹期到成虫期的表达量高于幼虫期，说明RNAi有可能参与了幼虫组织的降解，蛹/成虫组织的生成或复杂的代谢活动。当家蚕核型多角体病毒（Bombyx mori nuclear polyhedrosis virus，BmNPV）侵染家蚕时，Argonaute家族的4个基因表达量都有显著升高，说明不仅Argonaute亚家族参与了防御反应，Piwi亚家族也有可能扮演了重要角色。同时，BmPiwi主要在精原细胞和精子的区域表达，这一发现支持了BmPiwi参与精子形成并对可移动遗传元件进行切割的假说（Wang et al.，2013）。在家蚕BmN细胞系和胚胎中，Ago-2的缺失能够抑制RNAi；而在细胞系中过表达Ago-2，能够增强RNAi效应（Li et al.，2015）。在Zhou等（2007）的研究中也说明了Piwi亚家族在家蚕、冈比亚按蚊Anopheles gambiae、意蜂Apis mellifera及10种果蝇中是高度保守的。灰飞虱Laodelphax striatellus中，Ago家族也是保守存在的，在水稻黑条矮缩病毒（Rice black streaked dwarf virus，RBSDV）侵染后，Ago蛋白家族的表达量明显下降，且在低温和高温的环境下，Ago-1的表达量都会下降；而Ago-2只会在低温环境下受到较明显的影响，不同寄主也能够影响Ago家族在灰飞虱体内的表达量（Zhou et al.，2016）。
2.3  dsRNA结合蛋白
2.3.1  Pasha  Pasha蛋白是线虫和果蝇中Drosha蛋白的一个重要辅助因子，存在于细胞核中。此蛋白在智人中的同源基因被称为DGCR8蛋白（DiGeorge syndrome chromosomal region 8）。但结构与DGCR8不尽相同，昆虫中的Pasha蛋白仅含有一个dsRBD蛋白结构域（图3）。Pasha蛋白识别并结合pri-miRNA中>10 nt的环形结构，dsRBD使RNA定向且与R Ⅲ D相连接（Han et al.，2004），致使活性位点被定位并在距10 nt的环形结构约30 bp处被切割，这样产生约70 bp长的pre- miRNA。实验证实，Drosha中的R Ⅲ D并没有特异性或特异性较弱，而体外实验中当Pasha蛋白存在时，才会体现完整性和特异性（Gregory et al.，2004）。
2.3.2  R2D2  R2D2蛋白作为辅助因子，昆虫中的R2D2蛋白具有2个dsRBD结构域（图3）。在siRNA通路中与Dcr-2形成复合体，将dsRNA切割为siRNA，完成RNAi初始阶段，并将siRNA传递进入RISC复合体（Liu et al.，2003；Liu et al.，2006）。在此过程中，Dcr-2/R2D2复合体还参与了RNA错配的检测，使得miRNA不能够与Ago-2结合（Okamura et al.，2011）。
2.3.3  Loquacious  Loquacious（Loqs）也是dsRNA结合蛋白家族成员之一，昆虫中的Loqs具有3个dsRBD结构域（图3）。在哺乳动物中的同源蛋白为TRBP（TAR RNA binding protein），主要功能是与Dcr-1结合，完成pre-miRNA的切割，并传递至RISC复合体（Saito et al.，2005）。
昆虫中的dsRNA结合蛋白主要研究来源是果蝇，它们的功能主要集中于识别且绑定RNA，并判断RNA结构，使其进入siRNA/miRNA通路，甚至在dsRNA结合蛋白不存在的情况下RNase Ⅲ家族的切割酶无法发挥作用。但在果蝇和家蚕中对于dsRNA结合蛋白之间的互作也有相应研究。如，在家蚕BmN4细胞系中发现，R2D2可以帮助Loqs蛋白的定位（Zhu et al.，2015）。但具体的作用方式，及每一个dsRBD结构域的作用分别是什么，不同种昆虫中是否相同等问题尚待研究。
3  展望
RNAi通路在昆虫中普遍存在，未发现缺失现象。昆虫RNAi通路的主线明了，并有相应的基因被鉴定出来，与其它生物的RNAi通路相似。昆虫RNAi通路的主要特异性表现在，与线虫、植物或哺乳动物比较昆虫的siRNA通路缺乏RdRP。昆虫中的siRNA、miRNA及piRNA通路各自已有相应研究，但对于它们之间是否相互关联以及如何关联还缺乏研究。在siRNA/miRNA通路中，引导链发挥作用，但过客链是否也有作用还未知。以上问题的研究将有助于进一步理解昆虫的RNAi机理。
昆虫RNAi通路中的核心元件虽然普遍存在，但不同昆虫的RNAi效率不尽相同。造成这一差异的原因可能有以下2点：（1）同一元件在不同昆虫中的结构域不完全相同，如果蝇的Dcr-1与其他昆虫相比缺少DEXDc结构域，有可能降低Dcr-1对pre-miRNA的解链能力，而褐飞虱的Dcr-2缺少dsRBD结构域，则有可能对dsRNA的结合能力相对较弱（Xu et al.，2013）；（2）不同昆虫的同一元件虽然结构域相同，但对于dsRNA/pre-miRNA的结合效率不同或对mRNA的切割效率有差异，造成mRNA的降解效率不同（Zhang et al.，2013a）。因此不同昆虫中RNAi通路的核心元件的功能验证与比较也是一个重要的研究方向，这方面的研究结果将为提高或降低RNAi效率提供依据。
RNAi技术在昆虫研究中正逐步发挥出强大作用，RNAi已作为研究功能基因组学的一个技术平台，促进了昆虫基因功能研究的革命（Heckel，2003）。2007年，科学家第一次提出RNAi技术作为害虫防治的新手段，应用于昆虫治理中（Baum et al.，2007）。RNAi技术已被证实可用于多种害虫控制，并且科研人员正在尝试将RNAi技术应用于益虫种群保护方（Badillo- Vargas et al.，2015；Kim et al.，2015）。在了解RNAi在昆虫中的作用机制后，科学家无论是选择饲喂或注射进行靶标基因筛选、还是构建工程菌或转基因植物进行田间试验，都有了坚实的理论基础。
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