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低温胁迫转录组分析* 
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摘  要  【目的】 本研究旨在通过转录组测序技术分析低温胁迫引起的阿尔泰蝠蛾 Hepialus altaicola 

Wang 幼虫基因转录差异及上调表达基因的主要功能类群和参与的主要代谢通路。【方法】 采用 Illumina 

HiSeq TM 2500 测序平台对阿尔泰蝠蛾幼虫进行转录组测序、组装，利用 Blast 软件进行数据库比对和基因

功能注释，用 DEGSeq R 软件包分析 4 ℃低温处理与室内适温饲养试虫的差异表达基因，并对上调表达

基因进行 GO 和 KEGG 代谢途径富集分析。【结果】 经序列拼接后共获得 100 300 个 unigenes，总长度 

81 600 309 bp，平均长度 813 bp，N50 长度 1 719 bp。与 7 大数据库同源比对，共获得 34 691（34.59%）

条 unigenes。低温胁迫转录组分析得到 11 569 个差异表达基因（DEGs），7 158 条基因上调，4 411 条基因

下调。富集到 47 个 GO 类群，217 个 KEGG 途径。其中代谢过程、催化、结合活性类群占有重要比例，核糖

体、碳代谢、剪接体等途径显著富集。另外，热激蛋白、昆虫表皮蛋白、海藻糖酶、超氧化物歧化酶等非

生物胁迫相关基因显著上调表达。【结论】 阿尔泰蝠蛾幼虫低温胁迫转录组分析揭示，代谢过程、细胞过

程、生物调节、对刺激的反应等生物学过程相关基因和部分非生物胁迫响应基因显著上调表达，提示蝠蛾

幼虫可能从抗氧化防御、分子伴侣、体温调节和维持细胞的渗透平衡等多方面应对低温胁迫。 

关键词  阿尔泰蝠蛾；转录组；基因注释；低温胁迫；差异表达基因 

Gene transcription in Hepialus altaicola (Lepidoptera: Hepialidae) 
larvae subject to cold stress 

SUN Tao1, 2**  ZHANG Shi-Yuan2  ZHANG Ting-Ting2  WANG Yan1, 3, 4*** 

(1. Medical College of Shihezi University, Shihezi 832000, China; 2. The Third Affiliated Hospital of Shihezi University  

(Shihezi People’s Hospital), Shihezi 832000, China; 3. College of Animal Science and Technology, Shihezi 832000, China;  

4. Animal Husbandry Post-doctoral Station of Shihezi University, Shihezi 832000, China) 

Abstract  [[Objectives]  To use transcriptome sequencing to identify the main functional groups of up-regulated genes, and 

the main metabolic pathways of Hepialus altaicola larvae, and investigate the effects of cold stress differences on gene 

transcription. [Methods]  The transcriptome of H. altaicola larvae was sequenced and assembled on the Illumina HiSeqTM 

2500 sequencing platform. Database comparison and gene annotation were conducted using Blast software. The DEGSeq R 

software package was used to analyze differentially expressed genes of larvae kept at 4 ℃ and GO term enrichment and 

KEGG metabolic pathway analysis were performed on the up-regulated genes．[Results]  After sequence splicing, a total of 

100 300 genes were obtained with a total length of 81 600 309 bp, a mean length of 813 bp and an N50 length of 1 719 bp. 

Comparison with seven major databases identified 34 691 (34.59%) unigenes. Transcriptome analysis revealed 11 569 genes 
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that were differentially expressed in response to cold stress (DEGs), 7 158 of which were up-regulated and 4 411 

down-regulated. The up-regulated genes were enriched to 47 GO terms and 217 KEGG pathways. An important proportion of 

these were involved in the metabolic process, catalysis and binding activity teams. Ribosome, carbon metabolism, spliceosome 

and other pathways were also significantly enriched. In addition, abiotic stress-related genes, such as heat shock protein, insect 

cuticle protein, trehalase and superoxide dismutase, were up-regulated. [Conclusion]  The transcriptomic data of H. altaicola 

larvae reveal that the expression of genes related to metabolic processes, cellular processes, biological regulation, response to 

stimuli, as well as some abiotic stress response genes, are significantly up-regulated in response to cold stress. This suggests 

that H. altaicola larvae use a range of strategies to cope with cold stress, including antioxidant defense, molecular chaperones, 

body temperature regulation and maintenance of cell osmotic balance. 

Key words  Hepialus altaicola; transcriptome; gene annotation; low temperature stress; differential expressed genes 

阿尔泰蝠蛾 Hepialus altaicola Wang 隶属于

鳞翅目 Lepidoptera 蝙蝠蛾科 Hepialidae 蝠蛾属

Hepialus，是新疆特有昆虫，仅分布于新疆阿尔

泰山（海拔 1 000-3 000 m）。蝠蛾幼虫生长于地

下 5-20 cm 的土壤层中，微环境的日平均温度在 

‐5-15 ℃范围（赵恒等，1998）。野外和实验室

观察发现在 0-5 ℃，幼虫还能维持取食和运动能

力，具有很强的低温适应能力。阿尔泰蝠蛾是新

疆虫草菌 Ophiocordyceps gracilis 的寄主昆虫，

其幼虫受真菌感染后形成的虫菌复合体即新疆

虫草，具有很高的药用价值和经济意义（索菲娅

等，2008）。目前，关于蝠蛾基因方面的研究相

对较少，对阿尔泰蝠蛾的研究主要在分类、饲养

（赵恒等，1998），幼虫食性（王岩等，2020）

和蛹的雌雄鉴别等方面（王岩等，2018），尚缺

少关于该昆虫低温胁迫响应分子机制方面的研

究，然而其低温偏好及敏感性特征又是饲养周期

和存活率的主要限制因素之一。因此，有必要从

转录组和生物信息学的方法分析其低温胁迫的

差异表达基因，从分子水平上了解蝠蛾幼虫的耐

寒机制。 

目前，人们对昆虫抗寒的生理生化机制进行

了大量研究（Goto et al.，2001；陈永杰等，2005；

Lachenicht et al.，2010）。基因组和蛋白组的筛

选方法也促进了越冬昆虫新基因和蛋白的发掘

和鉴定。目前已知的低温响应的基因多为保护性

效应分子，是具有直接的低温保护功能的蛋白，

包括热激蛋白（Heat shock proteins，HSPs）、抗

冻蛋白（Antifreeze proteins，AFPs）等（Lu et al.，

2014）。热激蛋白是参与蛋白质折叠、降解和细

胞物质运输的重要分子伴侣，在耐寒性和应答其

他胁迫因子中起作用（Clark and Worland，2008；

Storey and Storey，2011）。抗冻蛋白通过促进过

冷和抑制结冰，在保护变温生物免受冰冻方面发

挥着重要作用（Zachariassen and Husby，1982），

具有热滞活性、重结晶抑制效应、修饰冰晶形态

3 种重要特性（Bar et al.，2016）。 

温度是影响昆虫的生存、繁殖和分布的重要

环境因素之一，大多数昆虫会经历周期性或地理

性的低温暴露（Sinclair et al.，2003）。昆虫为了

抵御恶劣环境温度的变化和病原微生物的入侵，

在进化过程中形成了快速反应机制，冷应激往往

导致昆虫能量消耗、代谢率、发育和免疫反应的

改变（Sinclair et al.，2013）。对低温适应的研究，

有助于揭示昆虫在环境适应过程中普遍性的调

节机制。近年来，气候变化以及虫草的过度采挖

严重影响了阿尔泰蝠蛾及新疆虫草的分布和种

群大小。因此，出于对其低温生态适应性的研究

需要，进行其低温转录组的生物信息学分析研究

尤为重要。有研究者从冷驯化幼虫的代谢调节差

异 和 热 补 偿 机 制 等 方 面 研 究 了 小 金 蝠 蛾

Hepialus xiaojinensis 幼虫潜在的调控策略（Zhu 

et al.，2016）。对鳞翅目其它昆虫温度胁迫引起

的差异表达基因的转录组研究还包括沙棘蠹木

蛾 Eogystia hippophaecolus（Cui et al.，2017）、

家蚕 Bombyx mori（Guo et al.，2018）、大蜡螟

Galleria mellonella Linnaeu（杨爽等，2019）、亚

洲玉米螟 Ostrinia furnacalis（Chen et al.，2019）

等。由于长期适应于高海拔的寒冷环境，阿尔泰

蝠蛾幼虫对低温具有较强的耐受能力，其独特的
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温度适应性使之成为研究昆虫低温适应机制的

良好材料。 

基于二代测序的转录组分析是非模式物种

基因发掘的有效手段（Marioni et al.，2008）。本

研究采用 Illumina HiSeq TM 2500 测序平台对常

规饲养和低温处理的阿尔泰蝠蛾幼虫进行转录

组测序，将获得的序列信息进行拼接和组装，对

得到的 unigenes 进行功能注释、分类及代谢途径

的分析，并对 4 ℃低温处理试虫差异上调表达

基因进行了 GO 和 KEGG 功能分类和富集分析，

特别关注与冷适应相关的表达基因，以期发掘阿

尔泰蝠蛾低温胁迫转录组中的关键基因和代谢

通路，为从分子水平开展阿尔泰蝠蛾耐寒机制的

研究奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  供试昆虫 

阿尔泰蝠蛾幼虫采自新疆阿勒泰地区布尔

津县林场的新疆芍药 Paeonia sinjiangensis 丛下

（海拔 1 260 m），与周围栖息土壤一并收集。回

到实验室后，将采集的幼虫分别进行体重、头壳

宽度的测量。选择个体大小一致的健康活虫分为

两组用于转录组研究；一组饲养于光照培养箱

（MGC-250P 型，上海一恒）中，饲养温度设置

为（12±1）℃，相对湿度 50%-60%，光周期为

16L∶8D，饲养一周后直接放入液氮保存；另一

组试虫置于 4 ℃低温条件下处理一周后，放入

昆虫饲养瓶中，外包棉花，置于保温泡沫盒中，

放入冰箱中让其缓慢冷冻，最后置于液氮中保

存。将光照培养箱常规饲养的命名为 SHW，4 ℃

低温冷处理的命名为 SDWC。 

1.2  RNA 提取、cDNA 文库构建和 Illumina

测序 

分别从两组冻存的阿尔泰蝠蛾试虫中取出 2

头（近 5 龄），用 TRIzol 试剂提取 RNA。总 RNA

的提取、cDNA 文库构建及测序工作由北京百迈

克生物科技有限公司协助完成。采用 Illumina 

HiSeqTM 2500（Illumina, San Diego, CA, USA）

系统进行测序，测序读长为 PE125。 

1.3  转录组组装 

测序得到的原始数据（Raw reads）含有序列

接头（接头污染）和低质量的 reads，需要对原

始测序数据处理，过滤和清除低质量测序序列，

得到过滤后的测序数据（Clean reads），再进行

后续分析。包括 1）去除包含接头的 reads；2）

去除未知碱基 N 大于 10%的 reads；3）去除低质

量 reads（质量值 Qphred≤20 的碱基数占整个

reads 的 50%以上的 reads）。过滤后的测序数据

保存为 FASTQ 格式。在高质量的测序数据基础

上计算 Q20（Phred20 碱基占总碱基的百分比）、

Q30（Phred30 碱基占总体碱基的百分比）、

GC 含量（碱基 G 和 C 的总和占总的碱基数的

百分比）。 

1.4  Trinity 拼接 

利用 Trinity 软件对获得的高质量测序数据

进行拼接组装（Grabherr et al.，2011）。首先将

测序 reads 打断成较短的片段（K-mers），提取全

长的转录本（Transcript）剪切亚型；其次将这些

短片段扩展为长片段（Contigs），并利用这些片

段之间的重叠形成片段集合（Component）；然

后使用 De Bruijn 对读取信息进行映射和排序，

对每个片段集的转录序列进行识别；最后使用

Tgicl 对组装结果进行聚类去冗余得到最终的单

基因簇 unigenes 用于后续分析。 

1.5  基因功能注释和分类 

使用 Blast 将 unigenes 与数据库（Nr，COG，

SwissProt , KEGG 和 GO）比对进行功能注释。

然后用 Blast2GO 进行 GO（Gene Ontology）条

目和功能分类统计（Conesa et al., 2005）。利用

KOBAS 2.0（Xie et al.，2011）获得 KEGG（Kyoto 

Encyclopedia of Genes and Genomes）中 unigenes

的直系同源结果。预测完 unigenes 的氨基酸序列

之后使用 HMMER（Finn et al.，2011）软件与

Pfam 数据库（Finn et al.，2014）进行比较，获

得 unigenes 的注释信息。 
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1.6  低温转录组差异表达基因功能分类和通路

富集分析 

为了鉴定两个文库之间的差异基因，使用基

因 转 录 的每 千 碱 基片 段 数 / 百万 片 段 测序

（FPKM）方法计算单基因表达。用 RSEM 软件

包（Li and Dewey，2011）将每个样品的测序数

据在组装好的转录组中进行比对，从比对结果

中获得每个基因在不同处理条件下的读数

（Read count）。在进行差异表达基因（DEGs）

分析之前，对每个测序的文库，使用 edgea R

程序包调整读数，将其作为收入文件，使用

DEGSeq R 软件包分析低温处理数据的差异表

达转录本（Anders and Huber，2010）。使用错误

发现率（FDR）校正 P 值，将 FDR<0.01 和

|log2(Fold change)|≥2 设置为显著差异表达的阈

值，其中 FC 表示两样品间表达量的比值。并将

差异表达基因与 COG、GO、KEGG 数据库比对，

分别使用 Blast2 GO 和 KOBAS 进行 DEGs 的 GO

功能富集和 KEGG 通路分析。对差异表达相关

基因的功能、类别、代谢通路富集情况等进行注

释和预测。 

2  结果与分析 

2.1  阿尔泰蝠蛾转录组数据的组装 

采用 Illumina测序平台对阿尔泰蝠蛾幼虫转

录组进行测序，每个样本生成超过 7.1 Gb 的高

质量数据。经过分析，共组装获得 151 924 个转

录本，在此基础上进行聚类和组装分析得到

100 300 个 unigenes，总长度 81 600 309 bp，平

均长度 813 bp，N50（覆盖 50% 所有核苷酸的

最大序列重叠群长度）长度为 1 719 bp。SHW 组

和 SDWC 组序列的质量参数 Q20 的百分比在

97%以上；Q30 的百分比在 92%以上（表 1），可

对转录组质量进行评价。 
 

表 1  阿尔泰蝠蛾 cDNA 样品测序数据评估统计表 

Table 1  Summary for raw reads of cDNA samples of Hepialus altaicola 

样品  
Sample 

总 reads 数 
Number of reads 

数据大小（Gb）
Size of clean bases

GC 含量（%） 
GC content 

Q20（%） Q30（%） 

SHW1 27 380 315 8.17 45.92 97.85 94.14 

SHW2 23 856 525 7.11 45.30 97.39 92.95 

SDWC1 30 982 643 9.23 49.12 97.92 94.33 

SDWC2 25 002 321 7.47 46.65 97.43 93.11 

Q20，Q30：分别表示质量值≥20 和≥30 的碱基所占百分比。 

Q20, Q30: Percentages of bases with the quality value≥20 and ≥30, respectively. 
 

2.2  unigene 的功能注释和分类 

将获得的 100 300 个 unigenes 分别在 7 个

主要功能数据库中进行比对，取阈值 e≤10－10，

共有 34 691 条 unigenes 获得注释，占 34.59%（表

2）；其中占比最高的是 Nr 数据库，注释 29 865

条 unigenes（29.78%），与其他生物的已知蛋白

具有不同程度的同源性。 

在已注释序列中，有 4 522 个 e-value> 

1×10-11，占注释序列的 15.14%；高度匹配的 e

值（ e-value˂1×10‐ 50）的有 12 788 个（占

42.82%）（图 1：A）。大多数 unigenes 比对相

似性在 50%以上（图 1：B）。从所注释到的物种

分布来看，有 1 587 个（占 5.32%）基因与斜纹

夜蛾 Spodoptera litura 同源；有 1 404 个（占

4.7%）基因与脐橙螟蛾 Amyelois transitella 同源；

1 223 个（占 4.1%）基因与甜菜夜蛾 Plutella 

xylostella 同源；其他物种占 57.99% （图 1：C）。 

2.3  低温胁迫差异表达分析 

根据差异表达分析，常温饲养组和低温处理

组在错误发现率（FDR）小于 0.01 条件下，利

用 DESeq 分析得到 11 569 个显著差异表达基因

（DEG），其中 7 158 个上调，4 411 个下调。差
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异 表 达 基 因 的 差 异 表 达 倍 数 均 ≥3.4 ， 即

|log2(SDWC/SHW)|≥3.4，其中 SDWC 是低温处

理组的表达量，SHW 是常规饲养组的表达量。 

 

2.3.1  低温胁迫后阿尔泰蝠蛾转录组上调表达

基因的 COG 功能注释  将上调表达的 unigenes

经过 COG 数据库功能预测和分类，共注释到 
 
 

表 2  阿尔泰蝠蛾转录组功能注释 

Table 2  Functional annotation of Hepialus altaicola transcriptome 

长度（bp）Length 
注释数据库 

Annotated database 

被注释基因数量 
Number of annotated 

unigenes 300-1 000 ≥1 000 

百分比（%） 
Percentage 

COG 9 501 2 357 5 427 9.47 

GO 12 671 4 081 5 376 12.63 

KEGG 13 827 3 964 7 035 13.79 

KOG 19 290 5 153 10 064 19.23 

Pfam 21 002 5 618 11 959 20.94 

Swissport 15 371 4 136 8 569 15.33 

NR 29 865 9 746 13 755 29.78 

Over all 34 691 11 345 15 120 34.59 

 

 
 

图 1  阿尔泰蝠蛾 unigenes 与 Nr 数据库比对结果 

Fig. 1  Alignment of the unigenes from Hepialus altaicola against Nr database 

A. e 值分布；B. 相似性分布；C. 同源序列物种分布。 

A. e-value distribution; B. Similarity distribution; C. Species distribution of unigene homologs. 
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2 817 条，分为 24 类（图 2），图中数字代表基

因数量和所占功能分类的百分比。其中，一般功

能预测（R）的 unigenes 数量最多，为 341 条（占 

12.11%）；其次是翻译，核糖体结构和生物合成

（J），318 条（占 11.29%）；碳水化合物的转运

和代谢（G），243 条（占 8.63%）；翻译后修饰、 
 

 
 

图 2  上调表达基因的 COG 功能注释 

Fig. 2  COG function annotation of the up-regulated unigenes 

图中括号内数字代表 unigenes 的数量，百分数代表其所占比例。 

The numbers in brackets in the figure represent the number of unigenes, and the percentage represents its proportion. 

 
蛋白质转换、分子伴侣（O），238（占 8.45%）

和氨基酸转运和代谢（E），237（占 8.41%）。而

注释到最少的是与 RNA 加工和修饰（A）相关，

仅 2 个（占 0.07%）。所注释的功能涉及到阿尔

泰蝠蛾幼虫绝大多数生命活动。  

2.3.2  低温胁迫后上调表达基因的 GO 功能分

类  低温胁迫上调表达基因的 GO 功能富集分

析显示，涉及生物学过程、分子功能、细胞成分

3 大类，47 个功能小类（图 3）。共有 1 792 条上

调表达基因，得到了 8 207 个功能注释。其中，

1 896 条注释归属于分子功能；2 893 条注释归属

于细胞成分；3 418 条归属于生物学过程。在分

子功能这一类中，以催化活性（52.32%）和结合

活性（35.02%）最为显著，两者共占 87.34%。

在细胞成分方面，富集到细胞的最多（23.47%），

其次为细胞部分（23.43%）、细胞器（15.59%）、
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高分子复合物（12.2%）等部位。在生物学过程

方面，以代谢过程为主（29.34%），其次为细胞

内过程（27.71%）和单一有机体过程（15.68 %），

此外，定位（5.85%）、细胞成分的组织或生物合 

 

成（5.44%）、生物调节（4.97%）、对刺激的反应

（3.42%）也都占有较多的比例。这些注释结果

表明，阿尔泰蝠蛾的低温胁迫是生物学过程的多

方位响应，其中以代谢过程的改变为主。 
 
 

 
 

图 3  阿尔泰蝠蛾低温处理转录组上调表达基因的 GO 功能分类 

Fig. 3  GO terms alignment of the up-regulated unigenes from the transcriptome  
of Hepialus altaicola at low temperature 
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2.3.3  低温胁迫后阿尔泰蝠蛾转录组上调表达

基因的 KEGG 代谢通路分析  阿尔泰蝠蛾转录

组低温胁迫上调表达基因映射到 KEGG 数据库，

得到 2 953 个基因，富集到 217 个代谢通路。图 4

为注释序列最多的 50 条代谢通路。其中最显著

的是核糖体通路（122），核糖体蛋白是参与此通

路的重要蛋白。其次富集前 10 位的还有碳代谢

（89）、剪接体（89）、内质网蛋白质加工（86）、 
 

 
 

图 4  阿尔泰蝠蛾低温处理转录组上调表达基因的 KEGG 通路分析 

Fig. 4  KEGG pathway analysis of the up-regulated unigenes in transcriptome  
of Hepialus altaicola at low temperature 
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RNA 转运（79）、氨基酸生物合成（71），嘌呤

代谢（61）、过氧化物酶体（56）、氧化磷酸化（54）、

泛素介导的蛋白水解（52）等代谢途径。 

2.3.4  阿尔泰蝠蛾低温响应转录组中与非生物

胁迫相关的显著上调表达基因  在低温胁迫转

录组分析中，部分与非生物胁迫相关的基因显

著上调表达，包括热激蛋白 70（HSP70）、热激

蛋白 90（HSP90）、昆虫表皮蛋白（Insect cuticle 

protein）、海藻糖酶（Trehalase）、铜/锌超氧化

物歧化酶（Copper/zinc superoxide dismutase，

SODC）、细胞色素 P450（Cytochrome P450）、

水通道蛋白 9 （ Aquaporin-9 ）和烯醇化酶

（Enolase）基因等，上调表达倍数均大于 4.0

（表 3）。 
 

表 3  阿尔泰蝠蛾转录组中非生物胁迫响应 GO 类群上调表达基因信息 

Table 3  Unigenes in the abiotic stress response GO term in Hepialus altaicola transcriptome 

Gene ID 
FDR 值 

FDR value 
log2FC 值 

log2 FC value 
基因功能描述 

Gene function description 

c101516.graph_c0 8.21×10－10 9.090 566 956 热激蛋白 70 Heat shock protein 70 

c40782.graph_c0 1.15×10－12 10.759 013 13 同源型热激蛋白 70 Heat shock protein cognate 70 

c110722.graph_c0 5.84×10－13 10.929 180 07 热激蛋白 90 Heat shock protein 90 

c108391.graph_c0 1.29×10－3 4.066 870 807 海藻糖酶 Trehalase 

c110146.graph_c0 0 13.458 979 89 铜/锌超氧化物歧化酶 Copper/zinc superoxide dismutase 

c92448.graph_c0 7.48×10－11 9.701 522 336 细胞色素 P450 Cytochrome P450 

c79839.graph_c0 2.51×10－8 8.207 914 132 烯醇化酶 Enolase 

c110115.graph_c0 1.11×10－16 12.575 742 19 昆虫表皮蛋白 Insect cuticle protein 

c94268.graph_c0 9.34×10－4 4.307 447 121 水通道蛋白 Aquaporin 

 

3  讨论 

本研究对室内常规饲养和低温处理的阿尔

泰蝠蛾幼虫进行转录组测序和分析，共获得 

100 300 条 unigenes，其中有 34 691 条（占

34.59%）unigenes 被 Nr、Swiss-Prot、Pfam、GO、

COG/KOG 和 KEGG 等数据库注释。通过与 Nr

数据库进行同源序列比对，阿尔泰蝠蛾转录组有

29 865 条基因与已知蛋白质序列同源，占

29.78%，表明转录组中尚有大量功能未知的新基

因，这些基因可能与昆虫所处的生活环境和独特

的生物学特性有关。已注释的基因中亲缘关系最

近的鳞翅目昆虫斜纹夜蛾的同源性仅占 5.32%，

其余也多在 3%-5%之间，绝大多数注释的为其

他物种，可能是由于数据库中关于鳞翅目蝙蝠蛾

科的基因序列报道较少，或存在一些昆虫特有的

新基因。 

在对上调表达基因进行 GO 功能分析中，富

集到生物学过程类群占绝大多数。其中以代谢过

程（29.34%）所占比例最高，这与低温下昆虫的 

代谢过程首先发生变化相一致（Zhang et al.，

2011）。另外，在低温下生物调节、对刺激的反

应和免疫系统等相关基因的上调表达，说明昆虫

的免疫反应与环境密切相关，极端温度也是昆虫

先天免疫反应的触发因素（Wojda，2017）。在分

子功能类群中，催化活性和结合活性共占

87.34%，这与其它昆虫在低温胁迫下分子功能的

分类结果类似（库尔班·吐松等，2016；Chang 

et al.，2020），表明这些途径在温度调节中起关

键作用。阿尔泰蝠蛾 GO 分类在分子功能组分比

小胸鳖甲 Microdera punctipennis 转录组多出了

诸如电子载体活性、蛋白质结合转录活性等类群

（库尔班·吐松等，2016）。表明耐寒昆虫虽然在

低温胁迫响应的生物学过程、分子功能和细胞组

分的类群大致相同，但也有显著不同的上调表达

基因和功能分类。因此，昆虫对低温的响应存在

物种的差异性，可能与生存环境和生活习性相关

（Parker et al.，2015）。 
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在上调表达基因富集的 217 个 KEGG 途径

中，核糖体、碳代谢、剪接体、内质网中的蛋白

质加工、氧化磷酸化等富集程度相对较高。表明

阿尔泰蝠蛾幼虫在应对低温胁迫时需要更多的

能源消耗。其中，包含 unigenes 最多的是“核糖

体”代谢通路（ko03010），共 122 条，这可能与

生物体对冷刺激做出的反应和行为调控与核糖

体代谢相关（Zhang et al.，2011）。该代谢通路

由核糖体蛋白主导，能够影响生物整体的生命活

动（Uechi et al.，2001）。“碳代谢”与冷适应的

程度相关，在冷适应过程中可以合成碳水化合物

类低温保护剂（Zhang et al.，2011）。在“剪接

体”途径中，主要存在热激蛋白 HSP70、RNA

结合蛋白和 ATP 依赖的 RNA 解旋酶；HSP70 和

环磷酸腺苷依赖的转录因子 ATF-4 参与了“内质

网中的蛋白质加工途径”；在“氧化磷酸化”途

径中，主要存在细胞色素氧化酶亚基、NADH 脱

氢酶亚基和 ATP 合酶亚基，这类代谢酶与果洛

蝠蛾（Hepialus sp.）在 4 ℃低温驯化后相比对

照组（15 ℃）转录水平的上调表达相一致（朱

未，2016），提示可能存在受低温诱导的转录调

节机制。这类有氧代谢酶基因转录水平的选择性

增强，有利于低温下机体的能量供应和维持必要

的生命活动，也一定程度上解释了为何蝠蛾幼虫

能在低温下维持进食。 

阿尔泰蝠蛾幼虫大多生活在海拔 1 000 m 以

上的林间空地，冬季积雪厚度可达 1.5 m 以上，

气温可降至‐30 ℃以下。在幼虫生长过程中，

每年要经历长达半年的冻土期，体内的生理生化

的改变可能涉及到大量基因的表达变化。研究表

明，一些昆虫通过控制促进耐寒性物质的基因表

达来响应低温环境，促使蛋白质间接在昆虫抗寒

性方面提供帮助，包括热激蛋白、海藻糖、抗氧

化酶和参与低温保护剂合成和降解的酶（Elbein 

et al.，2003；Storey and Storey，2012）。在阿尔

泰蝠蛾幼虫低温胁迫转录组分析中，部分非生物

胁迫相关基因如 HSP70、HSP90、昆虫表皮蛋白、

水通道蛋白、SODC、海藻糖酶、细胞色素 P450

等基因上调表达。研究表明，HSP 70 对机体耐

受低温至关重要（Rinehart et al.，2007）。低温

驯化激发了二化螟Chilo suppressalis非滞育幼虫

的 HSP90 表达（Sonoda et al.，2006）。阿尔泰蝠

蛾在 4 ℃冷适应转录组中有 15 个 HSP70 和 2

个 HSP90 基因显著上调表达，且 log2FC 均值

8.5，表明 HSP70 和 HSP90 对冷诱导温度很敏

感。另外，COG 分类表明，大量响应低温胁迫

的 DEGs 被归类为“翻译后修饰、蛋白周转、伴

侣蛋白”，这与编码 HSPs 的基因丰度一致。在

低温转录组中有 28 个昆虫表皮蛋白基因上调表

达。研究表明一些昆虫会上调表皮蛋白基因来抵

抗寒冷和一些不利的环境因素（Dunning et al.，

2013；Dennis et al.，2015）。这些表皮蛋白在昆

虫表皮形成，是昆虫的身体结构及器官发育过程

中必不可少的。它的产生是一种细胞保护策略，

以应对环境挑战（Zhang et al.，2008）。水通道

蛋白作为低温保护剂参与体内渗透压的调节，控

制水在细胞的进出，使细胞快速膨胀和收缩以适

应细胞间渗透性的变化，其转运体与耐寒能力具

有相关性（Philip et al.，2008）。阿尔泰蝠蛾幼

虫低温响应过程中有吐水的现象发生，可能与此

蛋白基因上调表达相关，从而维持细胞的渗透平

衡。超氧化物歧化酶（SOD）属于金属酶，能与

不同的金属离子相结合，含铜和锌离子的称为铜

/锌超氧化物歧化酶。有报道通过 SOD 等抗氧化

基因的上调，有助于尖音库蚊 Culex pipiens 越冬

（Sim and Denlinger，2011）。在本研究中，发现

在低温胁迫下，SODC 基因的显著上调表达

（log2FC 值=13.459）。推测 SOD 在冷应激阿尔

泰蝠蛾幼虫的抗氧化过程中起重要作用。海藻糖

是昆虫血淋巴的重要组成部分，存在于幼虫、蛹

和成虫阶段，能够储存昆虫生长、发育和代谢活

动所需的能量（Elbein et al.，2003）。海藻糖酶

是启动海藻糖分解代谢的关键酶，昆虫在冷应激

下可以通过自身调节来合成海藻糖，提供能量来

抵御外界寒冷刺激（Shi et al.，2016）。有研究者

在对异色瓢虫 Harmonia axyridis 的耐寒性转录

组研究中也发现有海藻糖酶的差异表达基因

（Tang et al.，2017）。在低温胁迫下，海藻糖酶

基因显著上调表达（log2FC 值=4.067），表明其

是蝠蛾幼虫低温冷驯化响应的机制之一。据报道
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细胞色素 P450 与体温调节有关（Nakashima 

et al.，1996）。阿尔泰蝠蛾幼虫低温冷诱导转录

组中有 28个与细胞色素 P450途径相关的基因上

调表达，表明其可能触发体温调节机制来应对低

温胁迫。另外，烯醇化酶是一种多功能蛋白，是

糖酵解中的关键酶之一，也是纤维蛋白溶酶原结

合蛋白，还参与寄生虫在宿主体内的侵染和转移

过程（Nguyen et al.，2013）。与 NCBI 和 Nr 数

据库比对结果显示，有 7.42%的同源相似性来自

于一种雪莓蝇 Rhagoletis zephyria，并且在野外

采样时，偶可见被寄生蝇所感染的蝠蛾幼虫。  

通过序列相似性搜索方法未能获得抗冻蛋

白基因的注释，但是通过冰晶观测平台对低温诱

导的蝠蛾幼虫血淋巴中确实观测到有冰晶修饰

作用，并检测到热滞值，证实其确有抗冻蛋白的

存在。分析原因可能是：（1）由于 GenBank 中

登记注册的鳞翅目昆虫抗冻蛋白基因较少，阿尔

泰蝠蛾抗冻蛋白与已报道的其他昆虫抗冻蛋白

缺少同源性，未比对到与 AFP 模体相似的序列；

（2）mRNA 转录水平和蛋白质表达水平之间的

不对等性（Sharabiani et al.，2005）；（3）在低温

响应阶段可能有更多的与代谢调节和热补偿相

关的基因/蛋白表达，通过核糖体代谢、糖酵解途

径和氧化磷酸化产生的能量足以抵御寒冷刺激。 

综上，低温诱导下阿尔泰蝠蛾基因的差异性

表达说明幼虫可能通过代谢相关基因在转录水

平的补偿维持低温下的代谢平衡及生命活动。其

低温胁迫转录组数据分析揭示，代谢过程、细胞

过程、生物调节、对刺激的反应等生物学过程相

关基因表达显著上调，部分非生物胁迫响应基因

提示阿尔泰蝠蛾幼虫可能从分子伴侣、抗氧化防

御、体温调节、维持细胞的渗透平衡等多方面应

对低温胁迫。本研究获得的转录组信息及分析结

果，为发掘阿尔泰蝠蛾幼虫关键基因及揭示其耐

寒机制提供了基础数据和信息资源，为后续室内

饲养、分子鉴定和低温适应性的研究提供一定的

参考价值。  
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