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棉铃虫雌雄性腺转录组的比较分析* 
刘香亚**  江  婷  肖海军  张万娜*** 

（江西农业大学昆虫研究所，南昌 330045） 

摘  要  【目的】 棉铃虫 Helicoverpa armigera（Hübner）是我国重要的农业害虫，生殖力强是其发生为

害的内在生物学基础，而已知的与棉铃虫生殖相关的基因信息相对较少，本研究旨在筛选棉铃虫性腺发育

的相关基因。【方法】 通过高通量测序技术对棉铃虫成虫的卵巢和精巢进行转录组测序。【结果】 共获得

100 603 条 unigenes，平均长度为 666.05 bp，其中 N50 为 1 114 bp。经同源性比对，52 071 条 unigenes 获

得注释信息，其中注释到 Nr 数据库的序列最多。通过比较转录组分析发现，在棉铃虫精巢和卵巢中存在

7 714 个差异表达的基因（Differentially expressed genes，DEGs），其中 3 288 个 DEGs 表达水平在卵巢中

上调，4 426 个 DEGs 在精巢中上调。差异基因富集结果涉及到生殖系统发育的相关通路有 mTOR 信号通

路、卵母细胞减数分裂、促性腺激素释放激素信号通路和胰岛素信号通路等。同时筛选得到部分与性腺发

育相关的基因，包括 vitellogenin（Vg）、vitellogenin receptor（VgR）、chorion-related gene、testis-specific 
serine/threonine-protein kinase 和 spermatogenesis-associated protein 等。选取其中 12 个 DEGs 用实时荧光定

量检测其表达量，结果表明 RT-qPCR 与 RNA-Seq 的结果一致。【结论】 本研究获得了棉铃虫雌雄性腺的

转录组数据及主要性腺发育相关基因，将有助于丰富棉铃虫繁殖相关的基因资源，为进一步研究棉铃虫生

殖调控机理提供基础数据。 

关键词  棉铃虫；高通量测序；繁殖；卵巢；精巢 

Comparative transcriptome analysis of sex-biased genes in the  
ovary and testis of Helicoverpa armigera 

LIU Xiang-Ya**  JIANG Ting  XIAO Hai-Jun  ZHANG Wan-Na*** 

(Institute of Entomology, Jiangxi Agricultural University, Nanchang 330045, China) 

Abstract  [Objectives]  The cotton bollworm, Helicoverpa armigera, is one of the most serious pests of cotton, corn and 

many other crops in China. Although high reproduction is the basis for outbreaks of this pest, information on reproduction- 

related genes of this species is lacking. [Methods]  We sequenced ovary and testis transcriptomes of H. armigera on an 

Illumina HiSeq2500 platform and identified numerous genes that may be involved in gonadal development, gametogenesis and 

reproduction. [Results]  Raw reads were assembled into 100 603 unigenes with a mean length of 666.05 bp and an N50 of 1 

114 bp. A similarity search resulted in 52 071 unigenes being annotated, most of which with reference to the Nr database. Gene 

expression in the ovary and testis were then compared, and 7 714 differentially expressed genes (DEGs) were identified. 

Among these genes, 3 288 were up-regulated in the ovary and 4 426 were up-regulated in the testis. Based on KEGG 

enrichment analyses, the pathways involved in the regulation of gonadal development and gametogenesis were identified, 

including the “mTOR signaling”, the “Oocyte meiosis”, “Insulin signaling” and “GnRH signaling”, pathways. To further 

screen the transcriptome database, numerous DEGs involved in gonadal development and gametogenesis were identified, 

including vitellogenin (Vg), vitellogenin receptor (VgR), chorion-related genes, testis-specific serine/threonine- protein kinase 
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and spermatogenesis-associated protein. Finally, twelve DEGs were selected for RT-qPCR analysis, the expression patterns of 

which were consistent with the results obtained from transcriptome sequencing. [Conclusion]  This study acquired the 

transcriptome data and identified a series of genes related to gonadal development, providing a basis for exploring the 

mechanisms regulating reproduction in H. armigera. 

Key words  Helicoverpa armigera; RNA-Seq; reproduction; ovary; testis 

近年来高通量测序技术的迅速发展为昆虫

分子生物学研究提供基因数据，转录组数据分析

已经成为发掘非模式昆虫功能基因的有效手段，

广泛应用于昆虫生殖调控、农药抗性、种群分化

和生态适应等方向研究（Legeai and Derrien，

2015；Oppenheim et al.，2015；Zhou et al.，2018）。

性腺是昆虫繁殖的主要器官，精巢和卵巢作为生

殖系统的重要组成部分，只有发育成熟并正常行

使其生理功能，才能产生有活性的精子和卵子，

保障种群的繁衍。深入发掘昆虫性腺发育的功能

基因，有助于阐明害虫生殖调控的分子机制，为

害虫综合治理提供支持。近年来转录组测序技术

已广泛应用于昆虫性腺的研究，用以解析昆虫生

殖调控的机制。例如，杨婧（2013）对短额负蝗

Actractomorpha sinensis 若虫和成虫进行转录组

分析，鉴定了多个昆虫激素合成和调控的通路基

因，推测组织蛋白酶可能参与卵子发生。在桔小

实蝇 Bactrocera dorsalis 中，利用多组学技术鉴

定出了参与其精子发生和卵子发生的关键基因，

有助于了解卵巢发育和精子发生的分子机制

（ Wei et al. ， 2015 ， 2017 ）。 对 意 大 利 蝗

Calliptamus italicus 精巢和卵巢组织的转录组进

测序，筛选得到性腺发育的有关基因，为后续研

究其生殖调控机理提供数据支持（向敏等，

2017）。Peng 等（2017）对不同发育级别的小菜

蛾 Plutella xylostella 卵巢进行转录组测序分析，

结果发现卵壳蛋白基因和卵膜蛋白基因在卵巢

内大量表达，推测其与卵巢发育密切相关。 

棉铃虫 Helicoverpa armigera（Hübner）属于

鳞翅目夜蛾科，是我国重大的农业害虫，为害棉

花、小麦、玉米、大豆和花生等多种作物。高通

量测序技术已广泛用于棉铃虫功能基因和代谢

调控的研究。例如，Zhao 等（2013）对棉铃虫

幼虫取食致病菌后的血淋巴和脂肪体组织进行

转录组测序，发现差异表达的基因主要涉及免

疫、解毒代谢和个体发育，结果有助于丰富昆虫

抗菌免疫的分子机制。Zhang 等（2015）通过构

建棉铃虫雌雄成虫触角转录组文库，鉴定出 133

个嗅觉基因，为全面阐释棉铃虫的嗅觉机制奠定

了基础。刘云泽等（2019）通过对单个棉铃虫抗

性品系与敏感品系进行转录组测序，筛选得到与

Bt 抗性相关的靶标基因。Jin 等（2019）通过对

5 种不同杀虫剂处理的棉铃虫幼虫进行转录组测

序，阐明了 54 个与解毒代谢相关的 ATP 结合盒

式转运蛋白（ATP-binding cassette transporters，

ABC transporters）的差异表达。 

成虫繁殖力强是引起棉铃虫种群危害与区

域暴发成灾的关键所在，通过干扰棉铃虫成虫的

繁殖潜力可以减少其种群数量，而棉铃虫生殖相

关信息的匮乏限制了相关策略的发展。因此，本

文利用高通量测序技术对棉铃虫成虫精巢和卵

巢组织进行转录组测序，以期发掘调控棉铃虫生

殖的重要功能基因，为基于生殖调控的策略防治

害虫提供支持。 

1  材料与方法 

1.1  供试昆虫饲养与材料收集 

供试虫源为室内用人工饲料长期饲养的棉

铃虫种群，人工饲料配方参照梁革梅等（1999）。

饲养条件为温度（27 ± 2） ℃，相对湿度 70% ± 5%，

光周期为 14 L∶10 D。待幼虫化蛹后，将雌蛹、

雄蛹分别放入养虫笼（40 cm×26 cm×21 cm）内，

待成虫羽化后饲喂 10%的蜂蜜水。随机选取羽化

后 3 d 未交配的棉铃虫雌雄蛾，置于体视显微镜

下解剖，将获取卵巢和精巢迅速投入液氮中冷

冻，然后置于﹣80 ℃冰箱保存。将 10 头雌蛾的

卵巢组织作为一个检测样品，共设置 3 个生物学

重复。用同样的方法准备棉铃虫雄蛾精巢的检测

样品。 
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1.2  RNA 提取与 cDNA 文库构建 

采用 Trizol 法提取棉铃虫总 RNA，然后用

1%的琼脂糖凝胶电泳检测获取总 RNA 的完整

性，通过微量分光光度计 Nanodrop2000 测定样

品 的 RNA 浓 度 ， 最 后 使 用 Agilent 2100 

bioanalyzer 检 测 RNA 完 整 值 。 选 取 1.8< 

OD260/OD280<2.0，RNA 完整度值≥8.0 的样品，

委托北京百迈客生物科技有限公司使用 Illumina 

HiSeq2500 平台进行转录组测序。 

1.3  转录组数据组装和功能注释 

为了保证数据分析的质量及可靠性，对测序

获得的原始数据进行质控分析，经过去除低质量

序列及去接头等质控过程，最终获得高质量的质

控数据（clean reads）。同时，计算 Q20 和 Q30，

GC 含量和重复序列水平，并利用 Trinity 软件对

获得的 clean data 数据进行拼接组装，去除冗余

序列后最终获得 unigene。随后对转录本进行功

能注释，将 unigene 序列分别与 NR、Swiss-Prot、

Pfam、CO、GOG 和 KEGG 数据库进行 BLAST

比对，获取转录本的功能注释信息。 

1.4  差异基因的表达与分析 

以拼接好的转录组数据作为参考数据库，使

用 Bowtie 将各样品测序所得的 reads与数据库进

行比对。根据比对结果，结合 RSEM 进行表达

量水平估计。利用 FPKM（Fragments per kilobase 

per million）值量化转录本的表达丰度，然后使

用 DEGSeq 软件分析样品间的基因差异表达情

况。样品间差异表达基因的筛选阈值为|log2(fold 

change)|>1 且 FDR<0.01。对差异基因进行 KEGG

通路富集分析、GO 功能及 Pfam 结构域分析。 

1.5  棉铃虫参与性腺发育基因的筛选 

结合已有报道，本研究根据雌雄性腺差异表

达基因的功能注释信息，筛选得到了大量棉铃虫

卵巢和精巢发育的相关功能基因（Nie et al.，
2011；Peng et al.，2017；Wei et al.，2017；向敏

等，2017）。另外，我们从转录组数据中筛选出

雌雄性腺特异表达的基因，筛选阈值为|log2(fold 

change)|>10 且 unigene 在雌雄性腺的 FPKM 值

（其中较小值）<10。然后利用 RT-qPCR 对 12

个 DEGs 在棉铃虫雌雄性腺的表达水平进行检

测（表 1）。以 β-actin 作为内参基因，RT-qPCR

的 反 应 体 系 和 操 作 参 考 作 者 之 前 的 报 导

（Zhang et al.，2021）。采用 2-ΔΔCt 法分析基因

相对表达水平，使用 SPSS17.0 软件对结果进

行统计分析。 
 

表 1  本实验所用的引物序列 

Table 1  Primers used in this experiment 

引物序列 Primer sequence（5′-3′） 引物  
Primer 

基因名称 Gene name 
正向引物 Forward primer 反向引物 Reverse primer 

c40012 keratin GCTTCAACAGCTACCCGAAC CGTATCCTCCTCCACAGCAT 

c37343 leucine-rich repeat extension-like protein 1 TCCATACCCCTCTCATACGC TAAGCTGGAGTGGCTGGTCT

c40761 lipase 3 TCCCTGTGGTATTGGGACAT TCTGCAGTCTCACGACATCC 

c40153 cortex TATGCTGCTTTTCCCGAGTT CTTGCAGCAGTGGATGTTGT 

c30351 G2/mitotic-specific cyclin AGACACCGAACGAAGCAGAT AGTGTTGATGTCCCCCAAAG 

c38734 cell division cycle protein 20 ACCTCAACCTCGTTGACTGG GAGCAAACAGTCTCGGAACC

c32244 transcription factor Sox 14 GGTGCACAGTGGAAAGACCT TGTAATCCGGGTGTTCCTTC 

c31141 elastin-like protein CTTAGGAGGCCTAGGCAGTG CACCTCCATAGCCAATACCG 

c34667 spidroin AGGTTACAGCGATGCAAGTG GTAGCCTCCGTATCCACCAT 

c36498 threonine-protein kinase 2 TAGCGGCCTGCAATACCTAC AATCCGCCAGTTTTACGTTG 

c35887 trypsin3A AGTATCAGCCTGCGGTCTTC ATCTCAGGGTGGATCTCCTG 

c44218 chitinase TGCGGTATCGTCTGTGAGAG GGGCAACCTTCACTAATCCA 

β-actin β-actin GCGACATCAAGGAGAAGCTG CGTCGCACTTCATGATGGAG 
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2  结果与分析 

2.1  棉铃虫卵巢和精巢转录组测序与组装 

对棉铃虫卵巢和精巢样本进行转库组测序，

每个样本均产生 8.13 Gb 以上的高质量数据（表

2）。GC 含量在 48.18%- 51.81%之间。每个样本 

Q20 均大于 97%，Q3 均大于 93%（表 2）。经 Trinity

组装，共得到 145 345 个转录本，其中 41 778 个

长度大于 1 000 bp，N50（覆盖 50%所有核苷酸

的最大 unigene 长度）长度为 2 355 bp。对转录

本进行组装分析，获得 100 603 个 unigenes，其中

长度在 1 kb 以上的 unigene 有 13 573 条，平均

长度为 666 bp（表 3）。 
 

表 2  棉铃虫转录组测序产量统计 

Table 2  Statistics of transcriptome assembly for Helicoverpa armigera 

样品名 Sample 
质控数据（个） 

Clean data (n) 
数据大小（Gb） 
Clean bases (Gb) 

GC 含量（%） 
GC content (%) 

Q20 (%) Q30 (%) 

精巢 1 Testis 1 30 206 422 9.00 48.97 97.43 93.30 

精巢 2 Testis 2 27 371 235 8.17 49.24 97.36 93.11 

精巢 3 Testis 3 29 929 395 8.93 48.18 97.38 93.18 

卵巢 1 Ovary 1 27 327 955 8.13 51.81 97.65 93.72 

卵巢 2 Ovary 2 29 899 952 8.91 51.44 97.58 93.58 

卵巢 3 Ovary 3 33 339 151 9.94 51.55 97.54 93.47 

 
表 3  棉铃虫转录组测序数据的组装质量分析 

Table 3  Quality of the assembly results of Helicoverpa armigera transcriptome 

转录本 Transcripts unigenes 长度范围  
Length range (bp) 数量 Number 百分比 Percentage 数量 Number 百分比 Percentage

<500 79 905 54.97 72 518 72.08% 

500-1 000 23 662 16.28 14 512 14.43% 

1 000-2 000 18 758 12.91 6 895 6.85% 

>2 000 23 020 15.84 6 678 6.64% 

总数 Total number 145 345 100 603 

总长度（bp） Total length (bp) 154 402 239 67 006 574 

N50 长度（bp） N50 length (bp) 2 355 1 114 

平均长度（bp） Mean length (bp) 1 062.32 666.05 

 
2.2  转录本功能注释和分类 

将获得转录本序列与 Nr、Swiss-Prot、GO、

COG、Pfam 和 KEGG 等数据库进行比对，共有

52 071 条 unigenes 获得注释结果。与 Nr 数据库

比对发现，其中与棉铃虫相匹配的基因序列最多

（3 4 . 2 1 %），其次为为烟芽夜蛾 H e l i o t h i s 
virescens（7.76%），柑桔凤蝶 Papilio xuthus
（4.99%），斜纹夜蛾 Spodoptera litura（4.23%）

等（图 1）。根据 GO 数据库的注释结果，注 

释较多的功能分属于“代谢过程”（Metabolic 

process）、“催化活性”（Catalytic activity）和“细

胞”（Cell），分别包含 9 100、9 386 和 6 272 条

unigenes，分属“生物学过程”、“分子功能”和

“细胞成分”大类（图 2）。此外，经过 KOG 功

能分析划分为 25 类（图 3），其中 19.04%的

unigenes 划归为“一般功能”（General function 

prediction only），然后依次为“翻译后修饰”

（9.89%），“信号转导机制”（8.66%），“翻译、
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核糖体结构和生物合成”（6.99%）。根据 KEGG

数据库的注释结果，15 810 个 unigenes 可分为 6

个分支 44 个二级通路，其中与“翻译 translation”

过程相关的 unigene 最多（图 4）。 

2.3  差异表达基因分析 

对雌雄性腺差异表达的基因进行分析，发现

有 2 077 个 unigenes 在卵巢特异性表达，2 655

个在精巢特异性表达（图 1）。以精巢为基准，

分析棉铃虫性腺基因的差异表达情况，发现 3 288

个表达量上调，4 426 个下调（图 1）。差异基因

经 GO 功能富集分析发现，在“生物过程”大类

中“代谢过程”和“细胞过程”所含 unigene 最

多；在“细胞组分”亚类中，“细胞”和“细胞

部分”包含注释 unigene 的最多；在“分子功能”

下属分类中，“结合”和“催化活性”所占比例

最大（图 2）。 

通过 KEGG 功能富集发现，DEGs 映射到一

级通路中涉及“遗传信息处理”所占比例最多，

其次为“代谢通路”。所涉及的二级分支代谢通

路中，“翻译”、“折叠、分类和降解”及“信号

转导”占据前 3 位。此外，涉及“mTOR 信号通

路”的基因在卵巢中表达量显著上调（图 3：A），

部分卵巢上调表达的基因富集到卵母细胞减数

分裂（Oocyte meiosis），胰岛素信号通路（Insulin 

signaling pathway），甾体激素生物合成（Steroid 

hormone biosynthesis）和 TGF-β 信号通路。而在

卵巢下调表达基因中，涉及寿命调节通路

（ Longevity regulation pathway ） 和 吞 噬 体

（Phagosome）的通路转录本显著富集（图 3：B）。 

 

 
 

图 1  棉铃虫卵巢和精巢差异表达基因的比较 

Fig. 1  Comparison of differentially expressed genes (DEGs) in ovary and testis of Helicoverpa armigera 

A. 卵巢和精巢基因表达差异的维恩图；B. 卵巢和精巢表达基因的散点图。 

A. Venn diagram showing the DEGs between ovary and testis; B. Scatter plot showing the DEGs between ovary and testis. 
 

2.4  棉铃虫生殖相关基因分析 

根据转录组分析结果，结合相关文献报道，

我们鉴定出与雌雄性腺发育相关的一些基因（表

4）。其中 chorion、Vg、VgR 及 lipase 3-like 等基

因在卵巢中显著上调，相关基因涉及卵子发生

（Oogenesis）、卵泡细胞发育（Ovarian follicle cell 

development）、卵壳蛋白形成（Chorion-containing  

eggshell formation）、卵母细胞发育（Oocyte 

d e v e l o p m e n t）及卵母细胞分化（O o c y t e 

differentiation）等雌性生殖器官发育过程。而

glycine-rich protein、spidroin-like 和 testis-specific 
serine/threonine-protein kinase 等基因在精巢中显

著高表达。选取其中 12 个差异基因 DEGs，利用

RT-qPCR 对其表达量进行验证。结果表明，

RT-qPCR检测和RNA-Seq测序结果的一致（图4），

说明 RNA-Seq 测序结果可信。另外，我们筛选 
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图 2  棉铃虫卵巢和精巢差异表达基因的 GO 功能分类 

Fig. 2  GO classification of the differentially expressed genes (DEGs) in ovary and testis of Helicoverpa armigera 

 
到了在卵巢或精巢特异表达的基因（表 5），其

中部分基因缺少功能注释信息。 

3  讨论 

棉铃虫是我国一种重大的农作物害虫，繁殖 

力强是其发生为害的内在生物学基础（郭予元，

1998），而已知的棉铃虫性腺发育相关的基因信

息较少。为了探索棉铃虫性腺发育及繁殖机制，

阐明性腺基因表达模式，本研究选取性成熟期的

棉铃虫卵巢和精巢组织进行转录组测序，以期获 
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图 3  棉铃虫卵巢与精巢差异表达基因的 KEGG 代谢通路富集分析 

Fig. 3  KEGG pathway enrichment of the differentially expressed genes (DEGs) in ovary  
and testis of Helicoverpa armigera 

A. 卵巢中上调表达基因的 KEGG 代谢通路富集分析；B. 卵巢中下调表达基因的 KEGG 代谢通路富集分析。 

A. KEGG pathway enrichment analysis of the up-regulated DEGs in ovary relative to testis;  
B. KEGG pathway enrichment analysis of the down-regulated DEGs in ovary relative to testis. 
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表 4  棉铃虫性腺发育相关基因的鉴定以及表达量分析 

Table 4  Identification and the expression analysis of genes associated with ovary and testis  
development of Helicoverpa armigera 

基因序列号 unigene ID 功能注释 Functional annotation log2FC q 校验值 q value

卵巢发育相关基因 Genes associated with ovary development 

c32631.graph_c0 chorion class B protein Ld34-like 11.85 5.31× 10﹣16 

c36551.graph_c0 chorion class B protein PC10-like 11.71 0 

c34767.graph_c0 chorion class A protein Ld2/Ld41-like 11.69 1.51× 10﹣117 

c40012.graph_c0 keratin-associated protein 5-5-like  11.58 0 

c35052.graph_c0 chorion class A protein Ld12-like 11.41 8.71× 10﹣28 

c37343.graph_c0 leucine-rich repeat extensin-like protein 1  11.40 4.74× 10﹣108 

c40761.graph_c0 lipase 3-like  11.15 0 

c40153.graph_c0 cortex-like isoform X3 10.96 5.93× 10﹣75 

c34529.graph_c0 chorion class A protein Ld19-like 10.84 1.26× 10﹣168 

c43147.graph_c1 VgR 10.77 0 

c34331.graph_c0 chorion class A proteins Ld24 10.44 2.82× 10﹣156 

c39566.graph_c0 chemosensory protein 26 10.43 5.33× 10﹣60 

c43279.graph_c0 Vg 9.89  0 

c34478.graph_c0 chorion protein E1-like 8.67 3.09× 10﹣209 

c30351.graph_c1 G2/mitotic-specific cyclin-B 8.50 0 

c39326.graph_c0 ubiquitin-conjugating enzyme E2-24 kDa 8.15 0 

c32244.graph_c0 transcription factor Sox-14 7.37 0 

c36427.graph_c0 acetylcholinesterase-like 7.25 0 

c38734.graph_c0 cell division cycle protein 20-like protein 6.03 0 

c41524.graph_c0 tudor domain-containing protein 7A 5.02 0 

c29245.graph_c0 protein lethal (2) essential for life 4.90 0 

精巢发育相关 Genes associated with testis development 

c31141.graph_c0 elastin-like ﹣12.32 0 

c34667.graph_c0 spidroin-1-like isoform X3  ﹣12.13 0 

c35626.graph_c0 seminal fluid protein ﹣11.92 1.14× 10﹣119 

c36498.graph_c0 testis-specific serine/threonine-protein kinase 2 ﹣11.92 3.99× 10﹣104 

c33283.graph_c0 seminal metalloprotease 1-like ﹣11.69 2.31× 10﹣143 

c35887.graph_c0 trypsin 3A1-like ﹣11.66 3.66× 10﹣276 

c33878.graph_c0 small proline-rich protein 2H-like  ﹣11.64 1.98× 10﹣192 

c36588.graph_c0 trypsin beta-like ﹣11.61 0 

c36609.graph_c0 trypsin-7-like ﹣11.34 0 

c34548.graph_c0 testis-specific serine/threonine-protein kinase 3 ﹣11.05 8.52× 10﹣26 

c44218.graph_c0 probable chitinase 2 ﹣11.00 0 

c38005.graph_c0 testis-specific serine/threonine-protein kinase 6-like  ﹣2.78 5.39× 10﹣179 

FC：倍数变化；log2FC：卵巢和精巢的 RPKM 值之比取 log2。 

FC: Fold change; log2FC: The ratio of the expression fold change between ovary and testis with a logarithm of base 2. 
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图 4  RT-qPCR 分析验证 RNA-Seq 的结果 

Fig. 4  Validation of the RNA-seq data  
by RT-qPCR detection 

 

得参与棉铃虫生殖的功能基因。本研究共生成

100 603 条转录本，其中 52 071 条获得功能注释，

但仍有 48.24%（48 532 条）未获得功能注释，

出现这种情况的原因可能是缺乏完整的棉铃虫

基因组信息，或因为棉铃虫相近物种的基因注释

信息及收录较少，或由于这些 unigene 包含 3′或

5′非翻译区及非编码 RNA，或属于新基因，或包

含未知的蛋白质结构域。此外通过 KEGG 分析

表明，11 433 条 unigenes 分属于 264 条代谢通路，

其中包含与性腺发育和成熟相关的信号通路

（Meng et al.，2015），例如：内分泌系统的胰岛 

表 5  棉铃虫雌雄性腺特异表达基因的鉴定 

Table 5  Identification of the specific expressed genes in ovary or testis of Helicoverpa armigera 

基因序列号 
unigene 

精巢 FPKM 值 
Testis FPKM 

卵巢 FPKM 值 
Ovary FPKM 

log2FC
伪发现率 

FDR 
注释信息 

Annotation 

c35711.graph_c0 2 481.60±31.72 0.57±0.07 ﹣12.70 0 uncharacterized 

c32808.graph_c0 3 002.33±37.23 0.83±0.03 ﹣12.46 0 myrosinase 1-like 

c20522.graph_c0 1 496.48±13.71 0.43±0.13 ﹣12.42 0 uncharacterized  

c40246.graph_c1 5 198.65±219.12 1.52±0.14 ﹣12.41
0 

GATA zinc finger  
domain-containing protein 14-like

c42593.graph_c2 11 017.89±429.86 3.21±0.17 ﹣12.40 0 uncharacterized 

c33306.graph_c0 36 520.73±124.13 10.68±0.19 ﹣12.39 0 uncharacterized 

c37810.graph_c1 7 660.74±102.13 2.16±0.05 ﹣12.37
0 

glycine-rich cell wall  
structural protein-like 

c35315.graph_c0 7 536.49±175.21 2.23±0.25 ﹣12.37 0 uncharacterized 

c38349.graph_c1 11 488.87±313.87 3.43±0.06 ﹣12.36 0 vegetative cell wall protein gp1-like

c26767.graph_c0 11 338.29±93.75 3.46±0.05 ﹣12.32 0 elastin-like 

c34698.graph_c0 1.59±0.26 7 125.12±374.23 11.40 1.61× 10﹣157 chorion class A  
protein Ld2/Ld41-like 

c36973.graph_c0 0.32±0.03 1 356.45±37.05 11.36 4.51× 10﹣275 glycine-rich RNA-binding protein 1

c39948.graph_c1 6.26±0.08 24 784.50±322.85 11.30 0 uncharacterized 

c40733.graph_c0 0.29±0.07 1 078.93±15.03 11.29 0 keratin-associated protein 5-5-like

c36991.graph_c0 2.00±0.46 7 612.69±153.20 11.24 2.99× 10﹣287 chorion class B protein PC10-like 

c43398.graph_c0 4.38±0.23 18 117.90±295.60 11.23 0 chorion class A protein Ld12-like 

c42029.graph_c0 0.35±0.08 1 200.47±28.15 11.04 5.22× 10﹣114 uncharacterized 

c40907.graph_c1 1.35±0.20 4 492.06±10.84 11.00 0 uncharacterized 

c34228.graph_c0 0.56±0.09 1 866.79±32.69 10.97 3.42× 10﹣174 uncharacterized 

c39734.graph_c0 4.76±0.33 14 232.85±264.64 10.88 0 lipase 3-like 

FDR：伪发现率；FC：倍数变化；log2FC：卵巢和精巢的 RPKM 值之比取 log2。 

FDR: False discovery rates; FC: Fold change; log2FC: The ratio of the expression fold change between ovary and testis with 
a logarithm of base 2. 
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素信号通路、雌激素信号通路、黄体酮介导的卵

母细胞成熟途径、卵巢类固醇形成途径、FOXO

信号通路、PI3K-Akt 信号途径和 MAPK 信号通

路，与能量代谢相关的氧化磷酸化途径、与信号

转导（Signal transduction）相关的 M-TOR 信号

途径等。 

为了筛选与棉铃虫性腺发育相关的基因，我

们利用 FPKM 值校正 unigene 的表达量，通过比

较分析棉铃虫卵巢和精巢的转录组数据，共获得

了 7 714 个 DEGs。将差异表达基因富集到 KEGG

数据库，发现一些与棉铃虫卵巢发育相关的代谢

通路，如 mTOR 信号通路和 Wnt 信号通路和

MAPK 信号通路。卵子发生是昆虫卵巢发育的关

键过程，是昆虫种群繁衍的基础，这一过程包括

卵黄发生前期、卵黄发生期和卵黄成熟期（卵壳

发生期）。卵黄原蛋白（Vitellogenin，Vg）合

成及其受体（Vitellogenin receptor，VgR）介导

的 Vg 摄取是昆虫卵黄发生的基础，也是卵子发

生的关键时期，显著影响昆虫种群数量，是昆虫

生殖的关键环节（Muhammad et al.，2014），因

此这两个基因可以作为害虫防控的重要分子靶

标（Roy-Zokan et al.，2015；Upadhyay et al.，
2016；赵静等，2019）。本文研究发现 Vg 和

VgR 在卵巢组织中显著上调，这表明了它们对卵

巢发育有促进作用，这与我们前期的 VgR 在棉

铃虫卵巢中功能研究结果相吻合（Zhang et al., 
2016）。此外，我们还发现卵壳蛋白基因在棉铃

虫卵巢中的表达量显著高于精巢，说明了卵壳蛋

白的合成对卵巢发育及卵子发生至关重要。同样

在家蚕 Bombyx mori 中，Chen 等（2015）结合

家蚕基因组和转录组数据鉴定出了 126 个

Chorion 相关基因。Peng 等（2017）发现 Chorion

卵壳蛋白相关基因在小菜蛾卵巢转录组文库中

大量表达，说明了 Chorion 卵壳蛋白在昆虫卵子

发生中的功能较为保守，此外有研究表明干扰掉

褐飞虱 Nilaparvata lugens 的 NlChP 基因能显著

降低其产卵量和胚胎的存活率（Lou et al.，
2018），但鳞翅目昆虫中卵壳蛋白的功能研究相

对较少，卵壳蛋白对生殖的调控作用还有待发

掘。在昆虫卵巢发育过程中，卵原细胞通过有丝

分裂进行增殖，然后历经减数分裂最终产生卵母

细胞。在这一过程中，调控细胞分裂周期的各种

因子显示与卵巢发育和成熟密切相关（Wu et al.，
2016）。本文中筛选到参与细胞分裂周期（CDC）

蛋白 cdc 20 基因在卵巢内高表达（表 4），且 cdc 

B3 和 cdc 22 基因以及细胞周期蛋白 A（cyclin A）

和细胞周期蛋白 H（cyclin H）等细胞周期调控

因子基因在棉铃虫卵巢的表达量是精巢表达量

的 1.72-2.64 倍，推测细胞分裂周期相关因子参

与棉铃虫卵巢发育，这与其他昆虫中的报道相一

致（Jacobs et al.，1998；Peng et al.，2017）。

此外，Peng 等（2017）发现小分子的热激蛋白

基因 （Small heat shock protein，sHSP）在小菜

蛾卵巢内高表达，推测其可能参与卵子发生，

然而我们在棉铃虫卵巢高表达的基因中并未发

现 sHSP。 

已有研究表明睾丸特异性蛋白激酶（Testis- 

specific serine/threonine-protein kinase，TSSK）、

精子发生相关蛋白（Spermatogenesis-associated 

protein）及 seminal fluid protein 是参与昆虫精子

发生的重要功能基因（Wei et al.，2015；Sun et 
al.，2019），我们研究发现这些基因在棉铃虫雄

蛾精巢都高表达，说明它们可能参与棉铃虫精巢

分化和精子发生过程。本文还发现 Trypsin-like

蛋白酶基因在精巢内高表达，在埃及伊蚊 Aedes 
aegypti 中证实 trypsin-like 蛋白酶在体外能够激

活精子活力（ Sirot et al. ， 2008 ），这说明

trypsin-like 蛋白酶对激发精子活性具有重要作

用。另外， 通过 KEGG 功能富集证实参与泛素

介导的蛋白水解相关通路基因在棉铃虫卵巢与

精巢都大量表达，已有研究表明这些信号通路涉

及性腺发育和配子发生等生殖调控（Meng et al.，
2015；董忠典等，2021）。 

本文对棉铃虫成虫精巢和卵巢组织进行转

录组测序，获得了大量参与棉铃虫性腺发育和配

子发生的功能基因。但由于缺乏棉铃虫及其近源

种的基因信息，仍有大量性腺特异表达的基因未

获得功能注释，其中可能存在性腺发育和生殖调

控的相关基因，这些未知基因的功能还有待深入

研究。 
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