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意大利蜜蜂细胞内吞相关基因 

与全长转录本鉴定* 
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摘  要  【目的】 利用已获得的纳米孔（Nanopore）长读段测序数据对意大利蜜蜂 Apis mellifera ligustica

的细胞内吞相关基因和全长转录本进行鉴定、分析和验证，为深入开展相关研究提供参考和依据。【方法】

通过 Blast 工具将意大利蜜蜂全长转录本比对 Nr 和 KEGG 数据库以筛选出细胞内吞相关基因和全长转录

本。采用 gffcompare 软件将全长转录本与西方蜜蜂 Apis mellifera 参考基因组（Amel_HAv3.1）上注释的转

录本进行比较以优化已注释基因的结构。使用 Astalavista 软件鉴定细胞内吞相关基因的可变剪接

（Alternative splicing，AS）事件类型，利用 IGV 浏览器对剪切体结构进行可视化，通过 PCR 验证 AS 事

件的真实性。利用 TAPIS pipeline 进行可变多聚腺苷酸化（Alternative polyadenylation，APA）位点预测和

分析，并通过 MEME 软件鉴定 APA 位点上游的基序（motif）。【结果】 共鉴定到意大利蜜蜂细胞内

吞相关的 170 个基因与 991 条转录本。共优化了 89 个细胞内吞相关基因的结构，其中 5′端延长的基因有

36 个，3′端延长的基因有 35 个，5′端和 3′端同时延长的基因有 18 个。鉴定到细胞内吞相关的 28 个基因

的 666 次 AS 事件，其中最丰富的 AS 类型是 3′端可变剪接（Alternative 3' splice site，A3SS）。PCR 结果

证实了涉及整合素 β-nu 样异构体基因、Ras 样 GTP 结合蛋白基因和 rab11 家族相互作用蛋白 4 基因的 2

种类型的 4 次 AS 事件真实性。共鉴定到 120 个细胞内吞相关的基因含有 1 个及以上的 APA 位点，并在

APA 位点上游鉴定到多个 motif，一致性序列为 NBMNHHHBMNSNNCBNVSNNNNNNNNNNNVNNNN。  

【结论】 鉴定到意大利蜜蜂细胞内吞相关的 170 个基因及 991 条全长转录本，发现细胞内吞相关基因发

生大量的 AS 事件并含有丰富的 APA 位点，优化了西方蜜蜂参考基因组上注释的细胞内吞相关基因的结构。 

关键词  意大利蜜蜂；细胞内吞；纳米孔测序；全长转录本；可变剪切 

Identification of endocytosis-associated genes, and full-length  
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Abstract  [Objectives]  To identify, analyze and confirm the genes and full-length transcripts associated with endocytosis in 
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Apis mellifera ligustica using previously obtained Nanopore long-read sequencing data, thereby providing a foundation for 

further functional study of these genes. [Methods]  All full-length transcripts available for Apis mellifera ligustica were 

Blast-searched in the Nr and KEGG databases to screen out endocytosis-related genes and full-length transcripts. Structures of 

annotated genes were optimized by using gffcompare software to compare endocytosis-associated full-length transcripts with 

annotated transcripts in the A. mellifera reference genome (Amel_HAv3.1). Types of AS events in genes related to endocytosis 

were identified using Astalavista software. Visualization of isoforms’ structure was performed with an IGV browser. The 

authenticity of AS events was verified using PCR. Prediction and investigation of APA sites were done using a TAPIS pipeline, 

followed by identification of motifs upstream of APA sites with MEME software. [Results]  In total, 170 genes and 991 

full-length transcripts relevant to endocytosis were identified. Structures of 89 annotated genes were optimized, among these, 

5' ends of 36 genes were prolonged, 3' ends of 35 genes were prolonged, and both 5' ends and 3' ends of 15 genes were 

prolonged. In addition, 666 AS events in 28 genes were identified, the most common of which was an alternative 3' splice site. 

PCR results validated the authenticity of four randomly selected AS events involving an integrin beta-nu-like isoform, ras-like 

GTP-binding protein and Ras-like GTP-binding protein. Moreover, 120 genes were identified containing one or more APA 

sites in endocytosis, the most abundant of which were genes containing three APA sites (14, 11.67%). Several motifs upstream 

of APA sites were observed, with the consensus sequence: NBMNHHHBMNSNNCBNVSNNNNNNNNNNNVNNNN. 

[Conclusion] 170 genes and 991 full-length transcripts associated with endocytosis in A. m. ligustica were identified. A 

number of AS events in endocytosis-related genes that also contained abundant APA sites were detected, and structures of 

endocytosis- related genes annotated in the reference genome of A. mellifera were optimized. 

Key words  Apis mellifera ligustica; endocytosis; Nanopore sequencing; full-length transcript; alternative splicing 

蜜蜂是一种无脊椎动物，因具有真社会性而

营群居性生活，其免疫防御系统可分为体液免疫

和细胞免疫，后者主要由细胞介导的反应组成，

如吞噬反应、成瘤、包囊和伤口闭合（梁勤和陈

大福，2009；Negri et al.，2016）。细胞内吞可进

一步分为网格蛋白依赖的内吞作用（Clathrin- 

dependent endocytosis ）、 细 胞 膜 穴 样 凹 陷

（Caveolae）及细胞吞噬作用（Phagocytosis），

其中吞噬体成熟是吞噬细胞功能的正常组成部

分。细胞内吞在营养吸收、受体内化、细胞免疫

和细胞信号转导等过程起到关键作用（Hinze and 

Boucrot，2018；Mbengue et al.，2016）。研究表

明真核生物可通过细胞内吞作用抵御病原微生

物入侵（Lin and Guttman，2010）。在昆虫中，

细胞内吞已被证实参与果蝇 Drosophila 和家蚕

Bombyx mori 等昆虫对病原微生物的免疫防御

（Huang et al.，2010）。Chen 等（2018）研究发

现家蚕质型多角体病毒BmCPV经内吞作用介导

进入家蚕卵巢 BmN 细胞，丹西卡维林、氯丙嗪、

染料木素和 PP2 这 4 种内吞抑制剂能阻断

BmCPV 进入细胞的途径，并显著降低 BmCPV

的感染性。目前，蜜蜂细胞内吞方面的研究较为

滞后。最新的西方蜜蜂 Apis mellifera 参考基因组

（Amel_HAv3.1）已经公布，基因组大小约250 Mb，

共有 12 374 个编码基因，其中包含细胞内吞相关

的 168 个基因。 

近年来，第三代测序技术逐渐兴起且发展迅

速，纳米孔（Nanopore）长读段测序技术作为代

表，因具有超长读长和直接读取核酸修饰的显著

优势已成为动植物和微生物全长转录组研究的

有力工具（Lu et al.，2016）。AS 类型主要包括 5

种，分别为互斥外显子（Mutually exclusive exon，

MEE）、内含子保留（Intron retention，IR）、外

显子跳跃（Exon skipping，ES）、可变 3′端剪接

（Alternative 3′ splice site，A3SS）和可变 5′端剪

接（Alternative 5′ splice site，A5SS），Nanopore

测序技术在精确鉴定和分析结构变异方面表现

出巨大优势，已成功应用于人（Jain et al.，2018)、

家山羊 Capra hircus（Bickhart et al.，2017）、秀

丽隐杆线虫 Caenorhabditis elegans（Tyson et al.，

2018)等物种的可变剪接（Alternative splicing，AS）

与可变多聚腺苷酸化（Alternative polyadenylation，

APA）研究。此前，笔者所在团队利用 Nanopore

测序技术对蜜蜂的 2 种真菌病原蜜蜂球囊菌
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Ascosphaera apis 和东方蜜蜂微孢子虫 Nosema 

ceranae 进行了细致深入的全长转录组研究，构

建和注释了二者的全长转录组，高质量完善了参

考基因组注释（陈华枝等，2020；杜宇等，2021b），

并系统鉴定了基因的可变剪接事件和可变多聚

腺苷酸化位点（陈华枝等，2021；杜宇等，2021a）。

目前，西方蜜蜂全长转录组滞后且有限。He 等

（2022）基于 Nanopore 测序发现西方蜜蜂工蜂

和蜂王之间差异异构体表达的程度，转录剪接

的灵活性和多腺苷酸化皆存在差异；范小雪等

（2023）通过 Nanopore 测序揭示意大利蜜蜂

Apis mellifera ligustica（简称意蜂）丝氨酸/苏氨

酸蛋白激酶相关基因和全长转录本进行鉴定和

分析。 

本研究基于已获得的高质量 Nanopore 测序

数据对意蜂细胞内吞相关基因和全长转录本进

行鉴定，优化西方蜜蜂参考基因组已注释细胞内

吞相关基因的结构，分析和验证细胞内吞相关基

因的 AS 事件和 APA 位点，以期为意蜂细胞内

吞相关基因及全长转录本信息提供有益补充，并

为细胞内吞相关基因和剪接体（Isoform）的功

能研究提供数据资源和基础。 

1  材料与方法 

1.1  供试生物材料 

意蜂工蜂取自福建农林大学动物科学学院

（蜂学学院）教学蜂场的实验蜂群。 

1.2  细胞内吞相关基因和全长转录本的筛选与

分析 

前期研究中，笔者所在团队已完成意蜂中肠

样品制备、RNA 提取、cDNA 建库及 Nanopore

测序(范小雪等，2023)。高质量测序数据可用于

本研究中意蜂细胞内吞相关基因和全长转录本

的鉴定、分析和验证。通过 Blast 工具将鉴定到

的所有全长转录本序列比对到 Nr数据库（https:// 

ftp.ncbi.nlm.nih.gov/blast/db/FASTA/）及 KEGG

（https://www.omicshare.com/tools/Home/Soft/pat

hwaygsea）数据库，然后根据数据库注释信息筛

选细胞内吞相关基因和全长转录本。 

1.3  西方蜜蜂参考基因组中已注释细胞内吞

相关基因的结构优化 

参照杜宇等（2020）的方法，使用 gffcompare

软件将鉴定到的细胞内吞相关全长转录本与西

方蜜蜂参考基因组（Amel_HAv3.1）中已注释的

基因和转录本进行比较，从而优化已注释基因的

结构。如果在已注释基因边界之外的区域有

Mapped reads 支 持 ， 将 基 因 的 非 翻 译 区

（Untranslated region，UTR）向上游或（和）下

游延伸以修正基因边界。 

1.4  细胞内吞相关基因的可变剪接事件鉴定与

分析 

参照陈华枝等（2021）的方法，通过 Astalavista

软件鉴定细胞内吞相关基因的 AS 事件类型，再

根据预测结果统计不同类型 AS 事件的数目。 

1.5  细胞内吞相关基因的 AS 事件的 PCR 验证 

随机选择发生ES的3个基因（LOC100576742，

LOC409910 和 LOC409274）和发生 IR 的 1 个基

因（LOC409274）进行 PCR 验证。根据上述 4

基因的序列，利用 Primer Premier 软件（v.5.0）

设计跨剪接位点的特异性引物（表 1），委托生

工生物（上海）公司进行合成。利用 RNA 抽提

试剂盒(Promega，美国)提取上述工蜂中肠样品

的总 RNA，再使用 Hifair®  1st Strand cDNA Ⅱ

Synthesis Kit (Yeasen，上海)进行 cDNA 合成。以

肌动蛋白基因 actin（GeneBank ID: LOC107999330）

作为内参。PCR 扩增在 T100 热循环仪上进行。

反应体系和程序参照范小雪等（2023）进行设置。

产物经 3%琼脂糖凝胶电泳后用核酸凝胶成像仪

（上海培清，中国）进行检测和拍照。 

1.6  细胞内吞相关基因的 APA 位点鉴定与分析 

参照杜宇等（2021a）方法利用 TAPIS pipeline

（Abdel-Ghany et al., 2016）鉴定细胞内吞相关

基因的 APA 位点，参数设置为-norc、-meme- minw 

6、-meme- maxw 6、-spamo-skip、-fimo-skip。

通过 MEME 软件（Bailey et al.，2009）对细胞

内吞相关基因APA位点上游 50 bp的序列特征进

行分析以鉴定 motif。 
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表 1  本研究中使用的引物序列信息 

Table 1  Information of primer sequences used in this study 

引物名称 Primers 序列信息（5′-3′）Sequence information (5′-3′) 

ONT.593.23-ONT.593.27-F TGCGTTACGAATCCAC 

ONT.593.23-ONT.593.27-R ACCATCACCCACAATAA 

ONT.593.33-ONT.593.27-F TGCGTTACGAATCCAC 

ONT.593.33-ONT.593.27-R TCCACTTGTTTCCCATC 

rna14121-ONT.3771.4-F ATTTATGTGCGGGTGT 

rna14121-ONT.3771.4-R GTGCTCGGTAAGATGG 

ONT.5590.10-ONT.5590.12-F ACATTTCGCTGGTGAT 

ONT.5590.10-ONT.5590.12-R ACTTCTTGGCTTCCTG 

actin-F TTATATGCCAACACTGTCCTTT 

actin-R AGAATTGATCCACCAATCCA 

 

2  结果与分析 

2.1  意大利蜜蜂工蜂细胞内吞相关基因和全长

转录本分析 

共鉴定到细胞内吞相关的 170 个基因和 991

条全长转录本，其中吞噬体相关基因和全长转录

本分别为 57 个和 397 条，内吞作用相关基因和

全长转录本分别为 113 个和 594 条。LOC413409

产生的转录本数量最多（ 46 条），其次为

LOC100576742（28 条）。LOC724950、LOC410614、

LOC551369 、 LOC410632 、 LOC725700 和

LOC551888 产生的转录本数量最少，仅为 1 条。

表 2 展示了部分细胞内吞相关基因和全长转录

本的详细信息。 

2.2  参考基因组已注释细胞内吞相关基因的结

构优化 

对西方蜜蜂参考基因组已注释的 89 个细胞

内吞相关基因进行结构进化，其中正链和负链

结构优化的基因分别为 53 和 36 个。另外，5′

端延长的基因有 36 个，3′端延长的基因有 35 个，

5′端和 3′端同时延长的基因有 18 个。部分基因

结构优化的详细结果如表 3 所示。 
 

表 2  意大利蜜蜂细胞内吞相关基因和全长转录本详细信息（仅展示 10 个） 

Table 2  Detailed information about endocytosis-related genes symbol and full-length transcripts  
in Apis mellifera ligustica (only ten presented) 

基因符号 
Gene symbol 

转录本 ID 
Transcript ID 

KEGG 数据库注释 
KEGG database annotation

Nr 数据库注释 
Nr database annotation 

LOC100576742 ONT.5590.10 Phagosome integrin beta-nu-like isoform X1 

LOC413394 ONT.1542.2 Phagosome vesicle-trafficking protein SEC22b-B-like 

LOC724188 ONT.1755.2 Phagosome protein transport protein Sec61 subunit beta 

LOC409495 ONT.2145.2 Phagosome lysosome-associated membrane glycoprotein 1-like isoform 2

LOC552528 ONT.3916.2 Phagosome calnexin isoform X2 

LOC409910 ONT.593.23 Endocytosis ras-like GTP-binding protein Rho1 isoform X1 

LOC107965281 ONT.5680.2 Endocytosis GTP-binding ADP-ribosylation factor ARF6 

LOC551100 rna24386 Endocytosis endophilin-B1 isoform X4 

LOC724991 ONT.658.6 Endocytosis 
phosphatidylinositol 4-phosphate 5-kinase type-1 gamma
isoform X14 

LOC411857 ONT.6597.9 Endocytosis charged multivesicular body protein 4b isoform X1 
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表 3  细胞内吞相关基因结构优化的详细信息（仅展示 6 个） 

Table 3  Detailed information about structure optimization of genes related to phagosome  
and endocytosis (only six presented) 

基因符号 
Gene symbol 

优化后的起止位置 
Start and end sites after optimization

正负链 
Positive or negative strand

末端
End 

原始位置 
Original site 

优化后的位置
Optimized site

LOC412886 NC_037652.1:7852048-7855293 + 3′ 7854763 7855293 

LOC551721 NC_037652.1:3786740-3789791 + 3′ 3789477 7855293 

LOC413200 NC_037652.1:1978802-2073463 — 5′ 1980801 1978802 

LOC410620 NC_037652.1:5231539-5237271 + 5′ 5231544 5231539 

NC_037652.1:7760742-7762128 + 5′ 7760756 7760742 
LOC552410 

NC_037652.1:7760742-7762128 + 3′ 7761556 7762128 

NC_037642.1:194671-197231 — 5′ 194928 194671 
LOC552720 

NC_037642.1:194671-197231 — 3′ 197230 197231 

 

2.3  细胞内吞相关基因的 AS 事件鉴定、分析及

验证 

共鉴定到细胞内吞相关的 28 个基因的 666

次 AS 事件，涉及 ES、A5SS、A3SS、IR 和 MEE 

5 种类型；发生 AS 事件次数最多的类型为 A3SS 

（298 次），其次为 ES（190 次）、A5SS（84 次）

和 IR（80 次），最少的 AS 事件为 MEE（14 次）。

部分细胞内吞相关基因的 AS 事件详细信息如表

4 所示。 
 

表 4  细胞内吞相关基因的可变剪接事件详细信息 （仅展示 5 个） 

Table 4  Detail information about alternative splicing events of endocytosis -related genes (only five presented) 

基因符号 Gene symbol 转录本 ID Transcript ID AS 事件类型 AS event type 区域 Region 

LOC409481 ONT.472.2,ONT.472.1 Alternative 5′ splice site NC_037638.1:11885371-11888982W

LOC409910 ONT.593.37,ONT.593.38 Alternative 3′ splice site NC_037638.1:14864282-14868679C

LOC413683 ONT.4867.2,ONT.4867.1 Intron retention NC_037647.1:5780037-5785078W 

LOC413409 ONT.7405.10,ONT.7405.4 Exon skipping NC_037653.1:6250113-6261700W 

LOC727630 ONT.4448.1,ONT.4448.5 Mutually exclusive exon NC_037646.1:2812469-2848141W 

C 代表负义链，W 代表正义链。C represents nonsense strand, and W represents sense strand。 
 

基于 Nanopore 测序数据的生物信息学预测

结果显示，细胞内吞相关基因整合素 β-nu 样异

构体基因（ LOC100576742 ）通过 ES 产生

ONT.5590.10（约 371 bp）和 ONT.5590.12（目

的片段大小约 842 bp）（图 1：C）；Ras 样 GTP

结合蛋白基因（LOC409910）通过 ES 产生

ONT.593.6（约 342 bp）、ONT.593.27（约 386 bp）

和 ONT.593.33（约 303 bp）（图 1：E），通过 ES

产生 ONT.593.27（约 268 bp）和 ONT.593.23（约

181 bp）（图 1：G），rab11 家族相互作用蛋白 4

基因（LOC409274）通过 IR 产生 rna14121（约

439 bp）、ONT.3771.4（目的片段大小为约 518 bp）

和 ONT.3771.7（约 489 bp）（图 1：I）。上述结

果说明 PCR 验证结果与生物信息学预测结果一

致，证明了意蜂细胞内吞相关基因的 AS 事件真

实可靠。 

2.4  细胞内吞相关基因的 APA 位点鉴定与分析 

共鉴定到 120 个细胞内吞相关基因含有   

1 046 个 APA 位点，其中含有 3 个 APA 位点的

基因数量最多，为 14 个（图 2：A）；含有 2 个

APA 位点的基因数量次之，为 12 个（图 2：A）；

含有 1 个、4 个和 7 个 APA 位点的基因数量相同，

均为 10 个（图 2：A）。此外，在细胞内吞相关基 
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图 1  意大利蜜蜂细胞内吞相关的 3 个基因的 AS 事件验证 

Fig. 1  Validation of AS events of three genes associated with endocytosis in Apis mellifera ligustica 

A. ES, IR 示意图；B, D, F, H. 剪接体结构示意图；C, E, G, I. 剪接体扩增产物的琼脂糖凝胶电泳。 

A. Schematic diagram of ES and IR; B, D, F, H. Diagrams of structures of isoforms; C, E, G, I.  
Agarose gel electrophoresis for amplified products from isoforms. 

 

因的 APA 位点上游鉴定到多个 motif，一致性序

列为 NBMNHHHBMNSNNCBNVSNNNNNNNNN 

NNVNNNN（图 2：B）。 

3  讨论 

西方蜜蜂的第一个基因组版本（Amel_4.0）

早在 2006 年就已完成测序并公布（Honeybee 

Genome Sequencing Consortium, 2006）。为获得 

更高质量的参考基因组，Wallberg 等（2019）运

用 PacBio 测序技术、10×Chromium、BioNano

和 Hi-C 多种最新技术重新组装了接近染色体水

平的西方蜜蜂参考基因组版本（Amel_HAv3.1），

基因组大小约 250 Mb，共有 12 374 个编码基因，

其中包含细胞内吞相关的 168 个基因。本研究利

用 Nanopore 测序技术共鉴定到细胞内吞相关的

170 个基因和 991 条全长转录本，其中吞噬体相 
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图 2  意大利蜜蜂细胞内吞相关基因的 APA 位点数量统计及 motif 鉴定 

Fig. 2  Statistics and analysis of APA sites and motif identification of genes associated with  
endocytosis in Apis mellifera ligustica 

A. 含有不同 APA 位点的基因数量统计；B. APA 位点上游 50 nt 位置鉴定到的 motif。 

A. Number statistics of genes with APA sites; B. Motifs identified at 50 nt upstream of APA sites. 
 

关基因和全长转录组数量分别为 57 和 397 条，

内吞作用相关基因和全长转录组数量分别为 113

和 594 条，为相关基因和剪接体的克隆及功能研

究提供了资源。 

编码序列和 UTR 长度影响基因表达，

miRNA 等因子通过结合 mRNA 的 3′UTR 和（或）

5′UTR 调节基因表达（Barrett et al.，2012）。利

用 Nanopore 测序数据完善基因结构在蜜蜂球囊

菌（杜宇等，2020；隆琦等，2021）和东方蜜蜂

微孢子虫（陈华枝等，2020）等物种中已见诸报

道。本研究共对 89 个细胞内吞相关基因结构进

行了优化，延长了 36 个基因的 5′端，35 个基因

的 3′端，18 个基因的 5′端和 3′端，说明即使对

于染色体级别基因组，注释基因的序列仍有进一

步完善空间，而 Nanopore 测序产生的长读段是

一个很好的选项。考虑到 5′端和 3′端在基因表达

调控方面的关键作用，上述基因结构优化对于进

一步深入研究意蜂细胞内吞相关基因的表达调

控具有重要意义。 

真核生物基因普遍发生 AS，AS 参与调节

mRNA 稳定性和蛋白翻译，使基因在数量不增加

的前提下大幅提高转录组和蛋白质的多样性与

复杂性（Venables et al.，2012）。在拟南芥

Arabidopsis thaliana 中突变 2 个基因形成 2 个

A3SS，对其进行有效剪切，产生大量新的错误

转录本，进而影响植物正常发育（Cabezas-Fuster 

et al.，2022）。本研究共鉴定到细胞内吞相关的

28个基因的 666次 AS事件，类型包括ES、A5SS、

A3SS、IR 和 MEE。意蜂细胞内吞相关基因的

AS 事件中最丰富的类型也为 A3SS，占比达到

44.68%，在意蜂丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶中最频

繁的 AS 类型为 ES（范小雪等，2023），在不同

基因及不同生物途径中甚至在不同物种之间发挥

主要作用的 AS 类型不同，A3SS 在细胞内吞中的

作用需要进一步探究。另外，本研究通过 PCR 证

实整合素 β-nu 样异构体基因（LOC100576742）

发生 1 次 ES 事件和 Ras 样 GTP 结合蛋白基因

（LOC409910）发生的 2 次 ES 事件，以及 rab11
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家族相互作用蛋白基因（LOC409274）发生 1 次

IR 事件，证明了本研究中 Nanopore 测序数据的

可靠性与鉴定到的 AS 事件的真实性。陈华枝等

（2020）研究发现利用 Nanopore 测序技术鉴定

果蝇（Miller et al.，2018）、拟南芥（Michael et al.，

2018）和东方蜜蜂微孢子虫等动植物和微生物的

AS 事件具有较高的准确性，本研究的结果提供

了又一例证。 

本研究鉴定到 Rab 蛋白相关的 2 个基因：ras

相关蛋白编码基因 Rab-5C（LOC100577764）和

ras 相关蛋白编码基因 Rab-7a（LOC724873），并

发现二者可通过 AS 分别产生 18 和 5 条转录本，

其中包括 12 和 4 条新转录本。RabGTP 酶类如

rab5 和 rab7 参与调节吞噬体融合与核周转运，

在吞噬体成熟进程中起到关键作用（Gutierrez，

2013；王芳等，2019）。研究表明 rab3 基因参与

调控棉铃虫 Helicoverpa armigera 吞噬作用（李

杰，2014），rab7 和 rab14 通过增加果蝇对金黄

色葡萄球菌 Staphylococcus aureus 的敏感性调节

果蝇细胞的吞噬作用（Garg and Wu，2014）。鉴

于目前蜜蜂 Rab-5C 和 Rab-7a 的研究仍然缺失，

下一步拟在本研究的基础上克隆上述 2 个基因

及其剪接体的全长序列，进而通过 RNAi 等技术

探究其在意蜂生长发育及免疫防御中的功能。 

APA 是多聚腺苷化因子对多聚腺苷化位点

信号选择性识别之后，切割并加上多聚腺苷尾

巴，产生长短不同的转录本，导致 RNA 分子或

翻译出的蛋白质存在差异（黄芝秀，2018）。本

研究共鉴定到 120 个细胞内吞相关基因含有 1 个

及以上的 APA 位点，其中含有 3 个 APA 位点的

基因最为丰富，其次为含有 2 个 APA 位点的基

因（图 2：A）。这表明意蜂细胞内吞相关基因广

泛发生 APA。本研究在意蜂细胞内吞相关基因的

APA 位点上游鉴定到多个 motif，一致性序列为 

NBMNHHHBMNSNNCBNVSNNNNNNNNNNN

VNNNN（图 1：B），与已报道的人和小鼠 Mus 

musculus、高粱 Sorghum bicolor (L.) Moench

和东方蜜蜂微孢子虫 Nosema ceranae 均不相同

（Tian et al.，2005；Abdel-Ghany et al.，2016；

陈华枝等，2021）。这表明不同生物体基因的 APA

位点上游 motif 具有物种特异性。上述鉴定到的

motif 是否及如何调节意大利蜜蜂 APA 位点形成

及细胞内吞值得进一步研究。 

综上，本研究首次鉴定到意蜂细胞内吞相关

的 170 个基因和 991 条转录本，优化了西方蜜蜂

参考基因组已注释的细胞内吞相关的 89 个基因

结构，发掘出细胞内吞相关基因的 666 次 AS 事

件和 1 046 个 APA 位点。 
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